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(3 heures). 

2006-2008 :  TP Clonage de gènes L1 et L2 (90 heures) Extraction d’ADN, IUT d’Avignon, option Agronomie 

2006-2008 :  TD Modélisation de l’architecture du système racinaire, Master Biologie et Environnement (9 heures), 
Université d’Avignon. 

EXPERTISE ET SERVICES 
² Comités de pilotage de thèse 

- Béatrice Lefebvre-Wolff (2020-…) Unité de Recherche Pluridisciplinaire Prairies et Plantes Fourragères (URP3F), 
Lusignan. « Analyse et modélisation de la performance des génotypes de luzerne au sein de peuplements prairiaux 
génétiquement hétérogènes » (Directeurs de thèse : B. Julier, G. Louarn) 

- Amélie Morin (2019-…) UMR Écologie et Biologie des Interactions, Université de Poitiers. « Flux de carbone 
optimisé pour une amélioration du rendement et de la tolérance au stress hydrique chez le pois (Pisum sativum) » 
(Directeurs de thèse : R. Lemoine, N. Pourtau) 

- Tariq Shah (2019-…) UMR Agroécologie, INRAE Dijon. « Contribution du biofilm microbien racinaire (et des 
substances extracellulaires polymériques en générale) sur la résistance des plantes au stress hydrique. » (Directeurs de 
thèse : S. Jacquiot & M. Blouin) 

- Charlotte Henriet (2015-2019) UMR Agroécologie, INRA Dijon. « Stress hydrique et nutrition soufrée chez le pois 
: étude des réseaux géniques et protéiques associés » (Directrices de thèse : K. Gallardo & V. Vernoud) 
 
² Jury de soutenance de thèse 

- Coffi Cakpo (2019) UR PSH, INRA Avignon. « Analyse multi-espèces de la croissance et du métabolisme des 
sucres en lien avec la qualité des fruits : approche par modélisation écophysiologique » 

- Alexandre Arbex De Castro Vilas Boas (2018) UR PSH & UMR SQPOV, INRA Avignon. « Comment piloter au 
champ la qualité de la tomate d’industrie ? Impact du stress hydrique, du génotype et des procédés sur la qualité finale 
des produits transformés » 

 
² Jury de soutenance de Master 

2019 :   Jury de soutenance de stages Master B2IPME (3 rapports), Université de Bourgogne 
2012-2018 :  Jury de soutenance de stages Master BOP (~ 12 rapports / an), Université de Bourgogne. 
2011 ; 2016 : Jury de soutenance de mémoire de fin d’études Ingénieur (2 rapports), AgroSup Dijon 
 

² Évaluation de projets 
INRAE-Département AgroEcoSystem (3 projets en 2020) 
Climate Smart Agriculture, Coopération Inde –  Hollande (1 projet en 2020) 
Équipements de recherche mutualisés Paris-Saclay (1 projet en 2020) 
ANR-Bourses CIFRE (1 projet en 2020) 
SFR-TERSYS (10 projets en 2019, 8 projets en 2020,…) 
Conseil Régional Nouvelle Aquitaine (2 projets en 2019) 
INRA-Département BAP (1 projet en 2019) 
ECOS-Sud, Coopération France – Argentine (1 projet en 2019) 
CONICYT – Chili (1 projet en 2018) 

 
² Évaluation d’articles 
- 31 articles évalués depuis 2011 (European Journal of Horticultural Sciences, Frontiers in Plant Sciences, 

Cells, Agronomy, Plant and Soil, Plos One, Plants,…) https://publons.com/researcher/1639507/marion-
prudent/ 
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- Co-édition avec V. Vernoud d’une Special Issue dans Agronomy intitulée « Legume breeding and genetic 
improvement for adaptation to climate change ». En cours 

² Jury de concours  
INRAE, Concours Ingénieur d’Études en expérimentation dispositifs innovants en agroécologie (2020) 

– Présidente de jury 
INRA, Concours Chargé de Recherches en écophysiologie (2019) – Membre de jury 

 

² Membre nommée du Conseil Scientifique de la SFR Tersys, Avignon (2019-…) 
² Membre nommée de la section « Plantes Protéagineuses » du CTPS (2020-…) 

 
PARTICIPATION A LA VIE COLLECTIVE 

² Responsable de l’équipe d’Écophysiologie des légumineuses – Pôle GEAPSI de l’UMR Agroécologie (2019-…) : 
Animation et stratégie scientifique, gestion financière et RH. 
² Co-Responsable de l’équipe d’Écophysiologie des légumineuses – Pôle GEAPSI de l’UMR Agroécologie avec A.S. 
Voisin (2018-2019) : Animation et stratégie scientifique, gestion financière. 
 
² Membre élue au Conseil Scientifique du département INRAE-AgroEcoSystem (2020-…) 
² Membre élue au Conseil Scientifique de l’UMR Agroécologie (2017-…) 
² Membre élue au Conseil de Service de l’UMR Agroécologie (2012-2016) 
² Membre élue au Conseil de l’UFR Sciences de la Vie, de la Terre et de l’Environnement (2013-2016) 
² Membre du groupe qualité de l’UMR Agroécologie (2014-…)  
² Membre d’un jury professionnel sur le centre de Dijon suite à la préconisation du renouvellement de la période 
probatoire d’un agent recruté sur poste handicap. (2012) 
 
² Membre du réseau « AgroSym » inter-départements INRAE 
² Membre du réseau « Qualité des produits récoltés » du département INRAE-AgroEcoSystem 
² Membre du réseau « Roots » regroupant des chercheurs français INRAE / CNRS / Universitaires  

 
FORMATIONS PROFESSIONNELLES 

• Formation Management d’équipe en période d’incertitudes (2020) 
• Formation Management de proximité (2019) 
• Formation au Risque incendie (2016) 
• Participation aux assises du département Environnement et Agronomie de l’INRA (2015) 
• Formation Professionnalisation pédagogique des Directeurs de thèse, par Sud Performance (2014) 
• Formation Risques chimiques (2014) 
• École chercheur INRA Idéotypes (2012) 
• Formation Rédaction scientifique en anglais (2011) 
• Formation Statistiques des petits échantillons (2011) 
• Séminaire « Intensification écologique » du département Environnement et Agronomie de l’INRA (2011) 
• Séminaire « Bouclage des cycles N et P, stockage de C dans les sols » (2011) 
• Formation Présentation des résultats scientifiques en anglais (2007) 
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TRAVAUX DE RECHERCHE 

INTRODUCTION 
Agronome de formation, mes premiers travaux de recherche ont concerné des aspects de génomique 

fonctionnelle (optimisation de méthode de transformation génétique chez la tomate, 2004, INRA Avignon) et 
de génomique évolutive (sur des analogues de gènes de résistance aux maladies chez le caféier, 2005, IRD 
Montpellier).  Ces stages intégrés dans mon parcours d’école d’ingénieur m’ont permis d’identifier la recherche 
comme une évidence pour mon parcours professionnel : lieu de créativité, d’échanges contradictoires, de 
diversité…  
J’ai ensuite choisi un sujet de thèse qui s’insérait dans un contexte pluridisciplinaire original : « Analyse des 
variations de poids et de teneurs en sucres du fruit de tomate par une approche intégrative combinant des 
études écophysiologique, génétique et moléculaire » à l’INRA d’Avignon et encadrée en écophysiologie par 
Michel Génard et Nadia Bertin (UR Plantes et Systèmes de Culture Horticoles) et en génétique par Mathilde 
Causse (UMR Génétique et Amélioration des Fruits et Légumes). C’est véritablement au cours de la thèse (2005-
2009) que j’ai pris conscience de ma sensibilité pour les approches «multi » : multi-disciplinaires, multi-échelles, 
multi-collaborateurs,…qui me paraissent encore aujourd’hui nécessaires pour aboutir à une vision intégrée du 
fonctionnement de la plante.  
A l’issue de ma thèse (2009), j’ai été recrutée à l’INRA comme Chargée de Recherche 2nde classe pour travailler 
sur la thématique « Analyse des interactions entre environnement hydrique du système racinaire nodulé et 
nutrition azotée des légumineuses », au sein de l’UMR LEG de Dijon, dans l’équipe d’Écophysiologie animée 
alors par Christophe Salon. Dès mon recrutement, j’ai choisi de réaliser un projet post-doctoral à l’étranger me 
permettant d’aborder le nouveau champ thématique sur lequel j’avais été recrutée, tout en me permettant de 
privilégier une méthodologie pluri-disciplinaire. Ce post-doctorat de 12 mois au Canada en 2010 (Université Mc 
Gill et Trent University) a porté sur « L’adaptation du système racinaire nodulé du soja à des conditions 
hydriques fluctuantes ». Cette expérience m’a initiée d’une part aux méthodologies associées aux questions de 
recherche liées au stress hydrique du sol, et d’autre part aux problématiques liées aux interactions plante-
microorganismes, puisqu’il s’agissait de tester l’application de molécules produites par des bactéries (lipochito-
oligosaccharides et thuricin-17), comme méthode innovante de lutte contre le stress hydrique chez le soja.  
 
A mon retour de post-doctorat en 2011, l’environnement Dijonnais était en forte mutation : une très grande 
unité (TGU), aujourd’hui UMR Agroécologie, était en train de se constituer dans le but de progresser dans les 
connaissances autour de la conception des systèmes de culture innovants respectueux de l’environnement.  En 
effet, avec la poursuite de la croissance démographique, l’intensification de l’agriculture, et le changement 
climatique, l’agriculture est confrontée au double challenge de nourrir la planète comportant une population 
toujours plus nombreuse et d’être durable en préservant les ressources (biodiversité, sols, eau, climat,…), et ce 
dans un environnement climatique changeant. Ce challenge nécessite de pouvoir fournir une alimentation 
humaine et animale en quantité suffisante et de bonne qualité via la conception de systèmes agricoles utilisant 
moins d’intrants, plus respectueux de l’environnement, délivrant les services écosystémiques attendus de la 
biodiversité. C’est donc dans un contexte de forte pluri-disciplinarité (génétique, écophysiologie, physiologie 
moléculaire, écologie végétale, écologie microbienne et agronomie), propice au renouvellement des questions 
scientifiques orientées vers l’agroécologie que j’ai pu construire le projet de recherche que j’ai développé 
jusqu’à ce jour.  
 

Les démarches de biologie intégrative, qui ont constitué le fil rouge de l’ensemble de mes travaux de 
recherche, seront illustrées dans ce mémoire au sein de deux Axes thématiques principaux : un axe concernant 
la qualité des produits récoltés (Axe 1), et un axe concernant la valorisation des interactions plante-
microorganismes favorisant le prélèvement des ressources azotées en conditions hydriques fluctuantes (Axe 2). 
Si l’Axe 1 a majoritairement été abordé au cours de mon doctorat et l’axe 2 après mon doctorat, il est à noter 
que les travaux sont présentés par thématique et ne sont donc pas nécessairement dans l’ordre chronologique. 
Par ailleurs, les travaux ayant fait l’objet d’une publication seront présentés de manière beaucoup plus 
synthétique que ceux étant encore en cours de valorisation.  
  



 
 

Figure 1 : Démarche pluri-disciplinaire alliant écophysiologie, génétique et génomique pour disséquer les processus sous-
jacents à l’antagonisme taille – teneur en sucres du fruit de tomate. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
Figure 2 : Le modèle « sucres » simplifié. 
A- Description du modèle « sucres » simplifié. Les variables d’entrée sont les taux de croissance en matière fraîche (FW en g) 
et en matière sèche (DW en g) du fruit. La variation de teneur en sucres du fruit (SUGfw en g(100gFW)-1) pendant une durée 
dt est calculée à partir de la variation de trois composantes : la fourniture en assimilats (S), la transformation métabolique (M) 
du carbone en composés autres que les sucres et la dilution (D) due au changement de volume du fruit provoquée par l’entrée 
d’eau.  La variable k(t) est le taux de consommation des sucres pour la synthèse d’autres composés, et a été définie comme 
une fonction du temps et du taux relatif de croissance du fruit (RGR). Son paramètre k0 est un paramètre génétique reflétant 
la valeur de k quand le RGR est égal à 1, et son paramètre b sans dimension, qui est commun à tous les génotypes et les deux 
charges en fruits a été estimé à 1.36.  
B- Relations entre la concentration en sucres solubles du fruit (SUG) et les variables estimées par le modèle (S, M et D) ainsi 
que le paramètre génétique k0 (reflétant le taux de consommation des sucres pour la synthèse d’autres composés). Chaque 
point correspond à un génotype conduit sous des conditions de forte (HL: triangles) ou faible charge en fruits (LL: cercles). Des 
corrélations de Pearson (r) entre les variables ont été calculées séparément pour chaque charge en fruits. Les astérisques 
indiquent que les corrélations sont significatives au seuil de 5%.  
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AXE 1 : DEMARCHE DE BIOLOGIE INTEGRATIVE POUR L’AMELIORATION DE LA QUALITE 

DES PRODUITS RECOLTES 
 

1.1 Contexte et démarche 

La tomate, en étant le légume frais préféré des Français avec une consommation de 14 kg par personne et 
par an, a malheureusement pâti de cette forte demande des producteurs et des distributeurs. En effet, en se 
focalisant sur une amélioration de l’espèce vis-à-vis du rendement, de l’aspect du fruit, ou de la bonne 
conservation, la sélection pour la tomate des années 2000 s’est faite au détriment de sa qualité organoleptique. 
En particulier, l’un des problèmes majeurs révélé par cette sélection est l’antagonisme récurrent entre taille du 
fruit et teneur en sucres solubles du fruit, rendant les fruits de moyen et gros calibres beaucoup moins 
savoureux que ceux de plus petits calibres.  

Dans ce contexte de nécessité d’amélioration de la qualité organoleptique de la tomate, mes travaux de 
thèse ont eu pour objectif de mieux caractériser l’origine physiologique et génétique des relations antagonistes 
existant entre taille du fruit de tomate et sa teneur en sucres. Plus précisément, les objectifs étaient de (i) 
localiser les régions chromosomiques impliquées dans l’élaboration des caractères de qualité tels que le poids, 
les teneurs en matière sèche et en sucres du fruit, (ii)  d’évaluer l’influence d’une disponibilité accrue en carbone 
vers le fruit au niveau phénotypique, génétique et moléculaire, et (iii) mieux comprendre quels processus 
écophysiologiques étaient sous-jacents à l’élaboration des trois caractères, au niveau de chaque région 
chromosomique identifiée, et pour chaque condition de disponibilité en carbone. Pour cela, la démarche 
entreprise a consisté en une combinaison d’approches avec et sans a priori, mêlant expérimentation et 
modélisation (Figure 1). Les travaux de thèse ont donné lieu à 4 publications [PUB1 - 4] dont les principaux 
résultats sont présentés en partie 1.2.  

De manière concomitante, des études écophysiologiques similaires ont été menées sur la baie de raisin à 
l’INRA de Bordeaux. Les travaux issus de la thèse ZhanWu Dai (Dai, 2009), ont montré qu’en réponse à une 
modification de la disponibilité en carbone, les baies de raisin présentaient des patterns de réponse (en terme 
de croissance et de teneur en sucres) proches de ce que j’avais pu observer chez la tomate. Aussi, nous avons 
souhaité évaluer si une certaine généricité pouvait être établie entre ces deux espèces, en lien avec la 
disponibilité en carbone, sur une relation très simple : le lien entre nombre de graines et taille du fruit. Ce travail 
a donné lieu à 2 publications [PUB6], [PUB14] dont les principaux résultats sont présentés en partie 1.3.  

 

1.2 Compréhension de la relation taille du fruit – teneur en sucres du fruit de tomate 

Lors de deux années d’expérimentation, des mesures écophysiologiques à l’échelle de la plante entière ou 
du fruit caractérisant la force de puits du fruit, la force de source foliaire, les flux d’eau et des variables 
morphologiques et biochimiques du fruit ont été réalisées sous deux conditions de charge en fruits (modulation 
de la disponibilité en carbone vers le fruit) et sur une population de 20 lignées d’introgression. Cette population 
était issue d’un croisement entre Moneyberg, une variété cultivée caractérisée par des fruits d’assez gros calibre 
et présentant une faible teneur en sucres, et Solanum Chmielewskii LA1840, une accession sauvage caractérisée 
par des fruits de petit calibre et une teneur en sucres élevée. L’augmentation de la disponibilité en carbone 
(diminution de la charge en fruits) a augmenté significativement la valeur de la plupart des caractères observés 
et les interactions génotype x disponibilité en carbone ont été significatives pour la majorité des variables. Le 
calcul de corrélations inter- et intra- génotypiques entre les variables, a révélé des relations antagonistes entre 
poids et teneur en matière sèche du fruit ou entre nombre et taille de cellules du péricarpe, mais uniquement 
en situation de compétition pour les assimilats. Cela suggère que les relations existant entre poids et qualité du 
fruit seraient principalement liées à la force de puits au travers de la division cellulaire, dont l’intensité serait 
modulée par la disponibilité en carbone.  

Afin de disséquer des processus sous-jacents à la teneur en sucres du fruit, un modèle écophysiologique 
« sucres » a été construit en adaptant le modèle existant sur pêche (Quilot et al., 2004) au fruit de tomate. Le 
carbone arrivant dans le fruit depuis le phloème (Cph) est utilisé pour la respiration (Cr), la synthèse de sucres 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 3: Relations entre variables écophysiologiques et moléculaires. 

A- Réseau neuronal de corrélations significatives au seuil de 5% entre variables écophysiologiques (en bleu) et moléculaires 
(en rouge) calculées sur les cinétiques de développement (5 stades pendant l’expansion et la maturation du fruit) chez deux 
génotypes et sous deux conditions de disponibilité en carbone (charge en fruits). Les lignes pleines indiquent une corrélation 
positive et les lignes pointillées indiquent une corrélation négative. L’épaisseur des traits est proportionnelle à l’intensité de la 
corrélation. Les variables écophysiologiques et moléculaires sont décrites en B-. C- Zoom sur une corrélation positive 
significative au centre du réseau : la relation entre poids frais du fruit et le niveau d’expression du gène codant pour la 
saccharose synthase (SUS2).  
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(sucres solubles et amidon), et la synthèse de composés autres que les sucres (Figure 2A). L’utilisation de ce 
modèle et de ses variables S, M et D a été essentielle pour permettre la dissection, sous les deux conditions de 
disponibilité en carbone, des effets de la fourniture en assimilats (Variable S), de la transformation métabolique 
du carbone en d’autres composés que les sucres (Variable M),  et de la dilution par l’entrée d’eau (Variable D),   
sur l’élaboration de la teneur en sucres finale du fruit. J’ai pu mettre en évidence que, quelle que soit la condition 
de disponibilité en carbone, la teneur en sucres du fruit était positivement corrélée à la fourniture en assimilats, 
et à l’effet de la dilution par l’entrée d’eau, mais pas à la transformation métabolique du carbone en d’autres 
composés que les sucres (Figure 2B). En étudiant l’effet d’une modification de la disponibilité en carbone sur 
chacun des génotypes étudiés, des groupes de génotypes ont pu être constitués et soulignent l’existence de 
fortes interactions génotype x charge en fruits, se produisant en particulier pour la fourniture en assimilats et la 
transformation métabolique [PUB 4].  

 

N Des co-localisations de QTL de variables écophysiologiques et de variables de qualité renseignent sur les 
processus écophysiologiques impliqués  

Pour chaque variable mesurée ou calculée, et séparément pour chaque condition de disponibilité en 
carbone, une recherche des régions chromosomiques impliquées dans leurs variations a été menée (détection 
de QTL) [PUB1 ; PUB 4]. Tous les processus écophysiologiques étudiés étaient sous contrôle génétique puisque 
des QTL ont été détectés pour chacun d’entre eux, et seulement 30% des QTL se sont révélés stables sous les 
deux conditions de disponibilité en carbone. De nombreuses co- localisations entre QTL de variables 
écophysiologiques et QTL de poids ou de teneur en sucres du fruit ont été identifiées et ont permis de formuler 
des hypothèses sur les processus écophysiologiques sous-jacents au QTL de qualité du fruit [PUB 4]. En 
particulier, il a été montré qu’au niveau génétique, l’antagonisme entre poids et teneur en sucres du fruit 
pourrait être dû soit à un faible taux de transformation du carbone en d’autres composés que les sucres, soit à 
des effets simultanés d’une forte fourniture en assimilats, une forte transformation métabolique et une forte 
dilution par l’eau. 

 

N La disponibilité en carbone modifie le transcriptome et le métabolome du fruit pendant son expansion 
cellulaire – liens avec les variables écophysiologiques  

Des données transcriptomiques de fruits en début de phase d’expansion cellulaire, obtenues par 
microarrays ont permis de mettre en évidence des catégories de gènes (i) spécifiquement sous-exprimées en 
conditions de forte disponibilité en carbone comme celles liées au métabolisme carboné, aux heat-shock 
protéines ou aux signaux auxiniques et (ii) d’autres spécifiquement sur-exprimées comme celles liées au 
métabolisme azoté, aux signaux cytokiniques ou aux facteurs de transcription de type WRKY. L’analyse en 
cinétique  au cours du développement du fruit (5 stades depuis le début de la phase d’expansion cellulaire à 
maturité) de l’expression de quelques gènes a montré que les interactions observées entre génotype et 
disponibilité en carbone étaient souvent liées à un décalage dans le temps plus qu’à une réelle sur- ou sous-
expression [PUB2]. Afin de voir s’il était possible de faire un lien entre variables écophysiologiques et variables 
moléculaires, un réseau neuronal de corrélations a été́ construit (Figure 3), et a mis en évidence des liens entre 
certains gènes codant pour des aquaporines ou des enzymes impliquées dans le métabolisme carboné et des 
variables écophysiologiques comme les vitesses d’accumulation des matières fraîche / sèche du fruit, ou de 
l’amidon. Si l’on se place dans une démarche d’intégration de données transcriptomiques au sein d’un modèle 
écophysiologique, peu de gènes devraient être pris en compte en raison de leur forte corrélation. Par exemple, 
le seul maillon indispensable à la prédiction de la teneur en sucres solubles du fruit est la vitesse d’accumulation 
de l’eau dans le fruit (D), qui peut être expliquée par l’expression de gènes codant pour une enzyme clé du 
métabolisme des sucres (saccharose synthase), une aquaporine, une enzyme de dégradation des parois 
cellulaires, et une enzyme intervenant dans le métabolisme des acides aminés. Une collaboration avec le Max 
Planck Institute (Ti Phuc Do, et Alisdair Fernie) a permis de caractériser les métabolites contenus dans les fruits 
au cours de leur développement et sous les deux niveaux de charge en fruits [PUB3].  Ces analyses ont révélé 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

 

Figure 4 : Le modèle de compétition pour les ressources. 

A- Description du modèle simple. Ce modèle est issu des lois universelles de l’allométrie (Enquist, 2002) et a été adapté à la 
théorie de la compétition  par Lescourret & Génard (2003). TM est la masse totale de la population (masse du fruit), n est le 
nombre d'individus dans la population (nombre de graines par fruit), M est la masse d'un individu dans la population (poids 
frais du fruit par graine), Mmax est un paramètre reflétant le poids potentiel qu'un individu peut atteindre en l'absence de 
compétition pour des ressources etα est un paramètre reflétant le niveau de compétition entre les individus de la population, 
déterminant la forme de la relation. B- Chez deux génotypes de tomate (C3a en rouge et MoneyBerg en noir), et sous deux 
disponibilité en carbone vers le fruit (forte = pointillés ; faible = ligne pleine) les relations entre nombre de graines et poids frais 
du fruit total ou par graine ont été représentées (points = données observées ; simulations du modèle = lignes). C- Cartographie 
des QTLs de poids frais de fruits (FW), de nombre de graines (Seeds) et de paramètreα(sensibilité à la compétition pour les 
ressources).  

  

0

1

2

3

4

5

0 100 200 300
0

50

100

150

200

250

300

0 100 200 300
Nombre de graines par fruit Nombre de graines par fruit

Po
id

s 
fra

is
 p

ar
 g

ra
in

e 
(g

)

Poids frais par fruit (g)

A) B) 

C) 



 

 11 

qu’une disponibilité accrue en carbone entraînait une augmentation des teneurs en acides aminés dans le fruit, 
dont l’intensité dépendait de l’âge du fruit et qu’il existait un décalage dans le temps de l’accumulation de 
certains métabolites, ce qui confortant ainsi les conclusions obtenues à partir des données transcriptomiques.  

 

1.3 L’élaboration de la taille du fruit : focus sur les relations de compétition pour les ressources chez 
la tomate et la baie de raisin 

De nombreux processus physiologiques interviennent dans la croissance des fruits (flux de carbone et 
d’eau, endoréduplication de l’ADN, division et expansion cellulaire…), mais le nombre de graines présentes dans 
les fruits est également un facteur déterminant pour la taille des fruits chez de nombreuses espèces (Varga & 
Bruinsma, 1976 ; Cawthon & Morris, 1982). Avec des collègues bordelais (ZhanWu Dai, UMR EGFV) et 
Avignonnais (Michel Génard, UR PSH), nous avons utilisé, chez la tomate et la baie de raisin, une combinaison 
d’approches de modélisation écophysiologique par un formalisme simple et de génétique, afin de (i) déterminer 
le potentiel génétique de génotypes en termes de nombre de graines et de poids de fruits et (ii) quantifier le 
niveau de compétition pour les ressources entre les fruits. Ce travail, réalisé après ma thèse, a consisté en 
l’utilisation d’un modèle simple décrivant la compétition pour les ressources entre les graines, qui s’est avéré 
applicable à la fois aux fruits de tomate et aux baies de raisin (Figure 4). Il a mis en évidence une compétition 
pour les ressources « sous-compensatoire » (c’est-à-dire pour laquelle la taille du fruit augmente avec le nombre 
de graines dans le fruit) dans les cultivars de raisin et de tomate, et des réponses contrastées aux changements 
de disponibilité en carbone en fonction du génotype de tomate considéré. Par ailleurs, l’étude génétique, en 
révélant des co-localisations de QTLs entre la taille du fruit et les paramètres du modèle, a permis de fournir 
des indices quant aux processus sous-jacents à la détermination du poids frais des fruits au niveau de plusieurs 
loci. Ces résultats ont fourni un nouvel aperçu de la relation entre la taille des fruits et le nombre de graines, en 
suggèrant le rôle possible de la sensibilité des plantes à la compétition pour les ressources comme élément 
déterminant de la taille du fruit [PUB6], [PUB14]. Ceci pourrait avoir des implications pour la sélection des 
cultures fruitières, basée par exemple sur la réduction du nombre de graines sans changer la taille des fruits.  

 
1.4 Conclusion de l’Axe 1  

Par la combinaison d’approches de caractérisation expérimentale, d’analyse et de modélisation en lien 
avec des disciplines variées comme l’écophysiologie, la génétique, la génomique et la métabolomique, ces 
travaux ont conduit à des avancées dans la compréhension du fonctionnement du fruit, en réponse à des 
modifications de la disponibilité en carbone. La démarche entreprise a apporté des éléments nouveaux dans 
chacune des disciplines abordées. En effet, la recherche de processus écophysiologiques sous-jacents à des QTL 
de taille ou de qualité du fruit permet de voir dans quelle mesure la région du QTL est sensible aux modifications 
de l’environnement mais aussi de cibler des gènes candidats fonctionnels. Les analyses transcriptomique et 
métabolomique permettent d’identifier des processus non choisis a priori et donnent donc des pistes 
d’amélioration de la structure des modèles existants. Par exemple, les observations faites sur les relations entre 
l’allocation du carbone vers le métabolisme carboné ou vers le métabolisme azoté pourraient indiquer qu’elles 
doivent être prises en compte dans l’élaboration d’un modèle écophysiologique de type « fruit virtuel », 
représentant l’élaboration de la taille du fruit et de sa qualité. Par ailleurs, la construction de réseaux neuronaux 
de corrélations entre variables écophysiologiques et moléculaires, ou plus largement l’exploration de méthodes 
d’intégration de données hétérogènes, semble être prometteuse pour identifier des gènes clés impliqués dans 
le déterminisme écophysiologique des caractères complexes. Ainsi, l’utilisation de modèles écophysiologiques 
dans un cadre d’amélioration génétique d’une espèce (« sélection assistée par modèle écophysiologique ») 
apparait comme étant un outil intéressant à déployer sur d’autres modèles biologiques. J’ai d’ailleurs pu 
développer cette idée plus tard en participant à la rédaction d’un papier d’opinion sur le design de systèmes de 
culture multi-performants  [PUB9].   
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AXE 2 : DEMARCHE DE BIOLOGIE INTEGRATIVE POUR LA VALORISATION DES 

INTERACTIONS PLANTE-MICROORGANISMES FAVORISANT LE PRELEVEMENT DES 

RESSOURCES AZOTEES EN CONDITIONS HYDRIQUES FLUCTUANTES 
 

2.1 Contexte général, problématique et démarche adoptée 

N Contexte général et problématique 

En Europe, les légumineuses à graines sont cultivées pour leurs graines riches en protéines, à des fins 
principalement de nutrition animale, mais aussi d’alimentation humaine. Les légumineuses ont la particularité 
de pouvoir acquérir l’azote (N) par deux voies : par l’assimilation de l’azote minéral (nitrate (NO3

-) ou ammonium 
(NH4

+)) contenu dans le sol par les racines mais aussi par fixation de l’azote atmosphérique (N2) par les nodosités, 
organes résultant d’une symbiose avec certaines bactéries du sol (genus rhizobium). Ainsi, les légumineuses ne 
nécessitent pas d’apports azotés et constituent d’excellentes têtes de rotation grâce à leur effet précédent qui 
permet (i) d’augmenter le rendement des cultures suivantes tout en réduisant leur fertilisation azotée, en 
restituant au sol une partie de l’azote assimilé via la minéralisation de leurs résidus de culture et (ii) de réduire 
l’utilisation de produits phytosanitaires à l’échelle de la rotation en cassant le cycle de certains bio-agresseurs. 
De ce fait, les légumineuses peuvent contribuer à l’atténuation du changement climatique (Jensen et al., 2012).   

Les légumineuses constituent cependant un faible pourcentage de la sole dans l’agriculture européenne 
en raison notamment de (i) l’instabilité de leur rendement, (ii) leur progression plus faible que les autres grandes 
cultures limitant ainsi leur intérêt pour les agriculteurs (Guéguen et al., 2008) et (iii) leur teneur en protéines 
relativement instable.  

Les facteurs abiotiques (fortes températures, stress hydrique) et biotiques (maladies fongiques) 
expliquent une grande part des variations du rendement et de la teneur en protéines des graines de pois 
(Guilioni et al., 2003; Vadez et al., 2012). Or les changements climatiques actuels augmentent la fréquence de 
ces contraintes (IPCC, 2007). A titre d’exemple, depuis l’an 2000, pas moins de 11 années ont été marquées par 
des stress fortes températures, des déficits hydriques ou une combinaison des deux et ont impacté le 
rendement du pois de printemps (communication personnelle, V. Biarnès, Terres Inovia). Le rendement moyen 
du pois en France a été historiquement faible en 2011, année marquée par une sécheresse et de fortes 
températures en avril-mai (37,1 q/ha, UNIP, 2012).   

C’est dans ce contexte que s’inscrivent les problématiques de recherche du pôle GEAPSI de l’UMR 
Agroécologie, auquel je suis rattachée, dont l’objectif est d’étudier les déterminismes génétiques et 
environnementaux de l’adaptation des légumineuses aux contraintes environnementales. Notre pôle, consititué 
de trois équipes (ECP, FILEAS et EcoLeg, voir Figure 5B), regroupe des expertises en génétique, génétique des 
populations, physiologie moléculaire, biologie cellulaire, et écophysiologie.  

 
Au sein de l’équipe EcoLeg7 d’écophysiologie du pôle GEAPSI, que j’ai intégrée lors de mon recrutement et 

que j’anime aujourd’hui, l’objectif général est de contribuer à la conception d’idéotypes de légumineuses 
annuelles valorisant les interactions avec les microorganismes du sol et adaptées au changement climatique. 
Nos travaux peuvent se décliner en quatre thématiques principales : 

 Ä   L’étude de la réponse des plantes ou peuplements aux stress abiotiques simples, répétés ou combinés 
de début de cycle (températures hivernales, stress hydrique du sol) et/ou de fin de cycle (fortes températures, 
stress hydrique). 

 Ä   La caractérisation de la mise en place des interactions trophiques (incluant l’étude de la rhizodéposition) 
entre légumineuses et communautés microbiennes du sol (dont les symbiotes) et de leur impact sur la nutrition 
hydro-minérale de la plante. 

                                                
 
 
 
7https://www6.dijon.inrae.fr/umragroecologie/Poles-de-Recherches/Determinismes-Genetiques-et-Environnementaux-de-l-
Adaptation-des-Plantes/Presentation-des-equipes-de-recherches/Ecophysiologie-des-Legumineuses-EcoLeg   



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 5 : Cadre d’analyse simplifié de type structure-fonction faisant intervenir les flux de carbone, d’azote (N) et d’eau au 
sein de la plante.  
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  Ä  L’analyse de la tolérance et de la résilience de la nutrition azotée de la légumineuse vis-à-vis du stress 
hydrique, en interaction avec les communautés microbiennes du sol. 

 Ä L’étude de l’impact des régimes de précipitation sur les interactions entre la plante et les 
microorganismes du sol (bactéries, champignons), et les conséquences de celles-ci sur les cycles 
biogéochimiques du carbone et de l’azote dans le sol. 

 

Au sein de ce collectif,  mes travaux de recherche ont pour objectifs :  
(i) d’évaluer l’impact d’un déficit hydrique du sol sur les services de régulation associés aux interactions 

légumineuses-microorganismes du sol,  
(ii) d’évaluer le rapport coûts-bénéfices de l’interaction pour chacun des partenaires,  
(iii) de proposer à terme des génotypes de légumineuses valorisant au mieux les interactions bénéfiques 

en conditions de stress abiotiques.  

 

N Démarche scientifique générale 

La démarche adoptée pour atteindre mes objectifs de recherche est une approche de biologie 
intégrative (multi-disciplinaire et multi-échelle) permettant de hiérarchiser les processus écophysiologiques, 
métaboliques et moléculaires qui pourront être des cibles d’amélioration pour la conception d’idéotypes de 
légumineuses plus stables en conditions hydriques fluctuantes.  

L’identification et la hiérarchisation des processus écophysiologiques impliqués dans la capacité de la 
plante à prélever l’azote pendant les périodes de stress hydrique et pendant les périodes de récupération post-
stress, est abordée en utilisant un cadre d’analyse de type structure-fonction intégrant les interactions entre 
flux de carbone et d’azote au sein de la plante et de ses compartiments racinaires et aériens (Figure 5): 

- Les flux de carbone issus de la photosynthèse interviennent dans la mise en place des « structures » 
racinaires (racines et nodosités) et aériennes (feuilles, tiges, gousses), et dans l’élaboration de leur fonction 
(assimilation d’azote par les racines, photosynthèse foliaire) en tant que source d’énergie et de squelettes 
carbonés. Toute modification du flux de carbone, par exemple lors d’une modification de l’expansion foliaire, 
impacte la surface d’interception du rayonnement par les feuilles et leur activité photosynthétique. 

- Le flux d’azote issu des structures racinaires est majoritairement alloué au compartiment aérien et y 
alimente la synthèse de protéines, en particulier celles impliquées dans la photosynthèse (e.g. RubisCo). La 
modulation des flux d’azote parvenant aux feuilles via la transpiration, par exemple lors d’épisodes de stress 
hydrique, va de facto moduler leur contenu en composés azotés et donc leur fonction photosynthétique. 

Ce cadre conceptuel d’analyse des processus écophysiologiques est enrichi de données 
transcriptomiques / métabolomiques / hormonales des compartiments souterrains (racines et nodosités). Il me 
permet de caractériser les bases moléculaires impliquées dans ces processus, leur régulation (e.g. signalétique 
endo ou exogène) lors d’interactions avec les microorganismes du sol sous différentes conditions 
environnementales telles qu’en conditions de déficit hydrique, et d’aboutir à une vision intégrée du 
fonctionnement de la plante.   

 
Les travaux menés dans cet axe thématique ont été déclinés en différents niveaux de complexité des 

interactions plante x microorganismes : entre une légumineuse cultivée (le pois Pisum sativum principalement, 
mais également d’autres espèces telles que le soja Glycine max, la féverole Vicia faba, la lentille Lens culinaris ou le 
lupin Lupinus albus) et des partenaires microbiens du sol allant d’une souche de rhizobium, à la communauté 
microbienne du sol rhizosphérique. Ils ont été menés dans le cadre de différents projets de recherche, à l’échelle 
locale de l’UMR Agroécologie, nationale, ou bien internationale et ont fait l’objet de diverses collaborations 
(Figure 6).    

  



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 6 : Stratégie de recherche déployée pour l’Axe 2.  
A- Approche de biologie intégrative appliquée à différents niveaux de complexité dans l’interaction « plante – 
microorganismes », et liste des projets auxquels s’adossent les questions de recherche traitées. Les numéros correspondent 
aux projets, qui sont présentés en fonction de leur contexte (international, national, local), de type d’interaction qu’ils traitent, 
et pour lesquels je suis soit coordinatrice (***), soit responsable de WorkPackage (**), soit simple participante ou responsable 
de tache (*). Les projets sont davantage décrits dans le CV.  
 
B- Organigramme fonctionnel présentant les différents interlocuteurs : en local au sein de l’UMR Agroécologie, au niveau 
académique national ou international, ou avec les partenaires privés.  
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2.2 Interaction légumineuse x rhizobium en conditions hydriques fluctuantes 

N Contexte 

La croissance d’une plante sous conditions hydriques limitantes dépend largement du développement 
racinaire et de son efficience de prélèvement de l’eau (Sperry et al., 2002). Malheureusement, le système 
racinaire est techniquement difficile d’accès mais aussi très plastique, ce qui rend les traits racinaires complexes 
à cibler par les sélectionneurs. Chez la plupart des espèces cultivées (maïs, riz…), certains traits racinaires ont 
été proposés pour améliorer la productivité sous stress hydrique comme par exemple un faible diamètre 
racinaire, une forte densité / longueur de poils absorbants, une grande longueur racinaire spécifique (review de 
Comas et al., 2013) ou encore un angle d’insertion racinaire permettant d’orienter les racines en profondeur 
(Uga et al., 2013). Cependant chez les légumineuses, il paraît difficile de transposer ces résultats en raison de la 
spécificité de leur système racinaire, qui est le lieu d’interactions symbiotiques avec les bactéries du sol du genre 
rhizobium, permettant la fixation symbiotique du N2 atmosphérique au sein d’organes spécifiques appelés 
nodosités. Or cette fixation symbiotique de N2 représente un coût en carbone important pour la plante puisqu’il 
faut entre 4 et 6 g de C pour 1 g de N2 fixé (Cannel & Thornley, 2000). Cela engendre une compétition pour le 
carbone entre racines et nodosités (Voisin et al., 2003).  

Au niveau international, la thématique de la modulation de la fixation symbiotique de l’azote par le 
déficit hydrique a fait l’objet de diverses études par des équipes principalement américaines et espagnoles sur 
les espèces légumineuses dites « tropicales » (ex : soja) (parmi elles : Seminario et al., 2017 ; King & Purcell, 
2001, 2005 ; Serraj & Sinclair 1997). Or chez ces espèces, les nodosités ont une croissance déterminée 
(contrairement à la croissance indéterminée rencontrée chez les légumineuses « tempérées » comme le pois), 
et les composés azotés exportés des nodosités sont des uréides (allantoïne and acide allantoïque) contrairement 
à l’export de glutamine et d’asparagine chez les légumineuses tempérées (Pate et al., 1981 ; Parsons & Sunley, 
2001), rendant la transposition de leurs résultats aux légumineuses tempérées peu pertinente.  

La mise en œuvre de mes travaux de recherche a dans un premier temps reposé sur ma participation à 
des projets qui étaient déjà en cours dans l’équipe et qui ont permis de faire les nombreuses mises au point 
méthodologiques (ex. FP7-ABSTRESS) nécessaires au démarrage de ma nouvelle thématique. Puis le dépôt d’un 
projet Région « FABER » en étroite collaboration avec V. Vernoud (équipe FILEAS, pôle GEAPSI, UMR 
Agroécologie) a été la source de financement pour l’achat d’équipement de caractérisation des flux d’eau et le 
lancement des premières expérimentations « stress hydrique ». S’en sont suivis de nouveaux projets, de 
diverses envergures en tant que coordinatrice ou participante, au niveau national ou international (Figure 6B), 
qui se sont concrétisés ou qui n’ont parfois pas été financés mais qui ont toujours permis d’établir des pistes de 
collaboration.  

 

N Facteurs modulant la résilience de la légumineuse lors d’un déficit hydrique : mode de nutrition azotée, 
stade phénologique de la plante au moment du stress, intensité du stress. 

L’un des premiers objectifs sur cette thématique était d’évaluer chez le génotype de pois Caméor, dans 
quelle situation l’apparition d’un déficit hydrique du sol était le plus impactant pour le rendement et la qualité 
des graines récoltées (teneur en azote). Lors d’une expérimentation en conditions contrôlées, nous avons 
démontré dans le cadre du stage M2 d’A. Fourrey, qu’un stress hydrique modéré modulait différemment le 
rendement et ses composantes (nombre et poids des graines) selon le stade phénologique des plantes auquel 
il est appliqué et selon leur mode de nutrition azotée (Figure 7):  

- lorsque les plantes reposent exclusivement sur la symbiose fixatrice d’azote atmosphérique par les 
nodosités pour leur alimentation en azote (condition dite « 0N »), le déficit hydrique est le plus impactant 
pour le rendement à initiation florale. Cela résulte d’une diminution du nombre de graines (40% de perte 
de rendement).  

- lorsque l’acquisition en azote des plantes repose uniquement sur le prélèvement d’azote minéral par 
leurs racines (condition dite « 14N »), le rendement est le plus impacté (20% de perte de rendement) 
lors d’un déficit hydrique appliqué au stade de fin de franchissement du stade limite d’avortement. Dans 



 

 

Figure 7 : Composantes de rendement mesurée sur des plantes de pois cv. Caméor. 
Les plantes ont été  conduites sous deux modes de nutrition azotée (0N=100% fixatrice de N2 atmosphérique versus 14N=100% 
prélèvement de N minéral), et soumises à un déficit hydrique de 15 jours à partir de l’initiation florale (Fi), de la floraison (Flo), 
du stade fin de franchissement du stade limite d’avortement (ESA). Les plantes contrôles bien arrosées sont appelées WW. Les 
étoiles signifient que le déficit hydrique a un impact significatif au seuil de 5%, et les pourcentages renseignent sur l’intensité 
de l’impact du traitement hydrique, comparativement aux plantes contrôles.  
 
 
 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 8 : Courbe de réponse du pois à un déficit hydrique 
 
A- Effet de 7 niveaux de disponibilité en eau (90, 75, 60, 50, 40, 30, et 20% de la capacité de rétention en eau du substrat) sur 
les taux de croissance de la plante entière, et de ses compartiments (aérien, racinaire et nodulaire) ainsi que sur la vitesse 
d’acquisition du N2 par fixation et l’activité spécifique de fixation par les nodosités. B- Relation entre l’indice de nutrition azotée 
(INN) à la fin de la période de déficit hydrique et le nombre de nodosités observées après 2 semaines de ré-arrosage. Le point 
rouge correspond au traitement hydrique WS-20%.  
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ce cas cette baisse de rendement résulte de celle du poids moyen d’une graine, le nombre de graines 
restant inchangé.  
 
Ces résultats (non publiés) ont été déterminants pour la suite de mon projet de recherche puisqu’ils ont 

permis de positionner les questionnements sur la stabilité du rendement des légumineuses en conditions 
hydriques fluctuantes lors de la phase végétative, correspondant à la période pendant laquelle racines et 
nodosités se mettent en place.  

 
 
Puis, pour aller plus loin dans l’analyse de la réponse du pois au manque d’eau, nous avons réalisé une 

courbe de réponse au déficit hydrique en confrontant le génotype de pois Caméor (dont le génome a été 
séquencé, Kreplak et al., 2019) à 7 niveaux de disponibilité en eau, en conditions 100% fixatrices d’N2, et nous 
avons évalué sa capacité à récupérer après une période de déficit hydrique de 2 semaines [PUB12]. Quel que 
soit le niveau de disponibilité en eau dans le substrat, et que ce soit pendant la période de stress ou pendant la 
période de récupération, l’allocation carbonée vers le compartiment racinaire (racines + nodosités) reste 
inchangée. Lors d’un déficit hydrique, la plante de pois réagit d’abord en maintenant sa croissance racinaire, aux 
dépends de sa croissance foliaire et nodulaire. L’activité spécifique des nodosités (i.e. g de N par g de biomasse 
de nodosités) de la plante est réduite par le déficit hydrique d’autant plus fortement que le déficit hydrique est 
important, conduisant ainsi à une carence azotée de la plante (Figure 8). Ainsi, nous avons pu montrer que la 
stratégie de la plante consiste à privilégier d’abord le prélèvement de l’eau quel que soit le niveau de disponibilité 
en eau du sol, puis l’acquisition d’azote (maintenue lorsque le déficit hydrique est modéré), et enfin l’assimilation 
du carbone.  

Pendant la phase de récupération suivant un épisode de déficit hydrique, la plante alloue 
préférentiellement son carbone aux nodosités pour une meilleure acquisition d’N, au détriment de la croissance 
racinaire.  Le nombre de nodosités initiées pendant la phase de récupération semble sous la dépendance du 
statut azoté de la plante à la fin de la période de déficit hydrique. Par ailleurs, l’activité spécifique des nodosités 
revient alors progressivement à des valeurs maximales, sauf en conditions de stress hydrique très sévères.  
 

 Cette étude a mis en exergue (i) que les réponses structurales intervenaient en amont des réponses 
fonctionnelles, (ii) que les allocations carbonées entre racines et nodosités jouaient un rôle majeur lors du déficit 
hydrique et lors de la récupération post stress et (iii) que le trade-off entre croissance d’organes pré-existants et 
initiation de nouvelles nodosités dépendaient du statut azoté de la plante.  

 

 

N La guerre du Carbone entre racines et nodosités : flux d’eau contre flux d’azote   

Lors d’une nouvelle expérimentation en conditions contrôlées sur le génotype Caméor (projet FABER), 
j’ai étudié plus finement la réponse du système racinaire nodulé à la contrainte hydrique. En complément de la 
caractérisation des flux d’eau, de carbone et d’azote dans la plante, des analyses du métabolome (par RMN du 
proton, coll. A. Moing, UMR BFP, Bordeaux), d’activités enzymatiques (coll. Y. Gibon, UMR BFP, Bordeaux) et du 
transcriptome (hybridation micro-array pois, 40000 séquences, coll. S. Balzergue, URGV d’Evry et V. Vernoud, 
UMR Agroécologie) ont été réalisées en fin de déficit hydrique et après une période de ré-arrosage.  

L’analyse écophysiologique a confirmé que les modifications de flux d’eau se produisent toujours en 
amont des flux d’azote. Pendant la période de récupération de 7 jours, aucune nouvelle nodosité n’a été initiée, 
mais grâce à une vitesse de croissance importante, ces nodosités ont pu atteindre la même biomasse que celles 
des plantes non-stressées. Pour autant, leur activité fixatrice n’a pas totalement récupéré (pour cela il faudra 
attendre 2 semaines de ré-arrosage, Figure 9B). ll est aussi apparu au niveau moléculaire qu’il existe une plus 
grande plasticité des racines (par rapport aux nodosités) : les racines récupèrent plus rapidement que les 
nodosités suite à un déficit hydrique en phase végétative (Figure 9) [EN COURS DE VALORISATION].   

L’analyse des données métabolomiques montre que les racines stressées présentent une plus faible 
teneur en malate, leucine et choline à l’issue du stress, mais une plus grande teneur en glucose, saccharose, 
fructose, asparagine, glutamate, glutamine, lactate… Après réarrosage, les échantillons ayant précédemment 



 
 

  
 
 
 
Figure 9 : Résumé des principaux résultats obtenus dans le cadre du projet FABER.  
A- Design expérimental. Des plantes de pois ont été stressées en début de cycle pendant 2 semaines et les racines et nodosités 
de plantes stressées (WS) et bien arrosées (WW) ont été prélevées. Les plantes stressées ont ensuite été ré-arrosées pendant 
une semaine et de nouveau, racines et nodosités ont été récoltées (modalités WS et WW).  
B- Potentiels hydriques de feuilles mesurés au psychromètre pendant la période de stress et la période de récupération (midi 
solaire), et taux de fixation de N2 mesuré en continu sur les mêmes plantes à l’aide du NAAS system (Cabeza et al., 2015).   
C- Nombre de gènes différentiellement exprimés dans les racines et les nodosités entre plantes WW et WS à la fin du stress et 
après une période de 7 jours de réarrosage, suite à une analyse du transcriptome par microarray .  
D- Diagramme radar des activités enzymatiques mesurées dans les échantillons de racines et de nodosités. Racines : 
PEPCarboxylase; G6PDH; Invertase acide; Pyruvate kinase ; Fd-GOGAT ; Malate DH ; alanine aminotransférase ; Fumarase ; 
Aspartate Aminotransférase ; Malic enzyme NADP ; Isocitrate DH ; Glutamate DH ; Glucokinase ; Glutamine synthetase ; 
Fructokinase. Nodosités : PEPCarboxylase; G6PDH; Invertase acide; Nitrate reductase ; Pyruvate kinase ; Fructokinase ; Fd-
GOGAT ; Malate DH ; alanine aminotransférase ; Fumarase ; Aspartate Aminotransférase ; Malic enzyme NADP ; Glutamate DH ; 
Glucokinase ; Glutamine synthetase ; Isocitrate DH. 
E- Analyse PLS issues des données métabolomiques obtenues par RMN du proton dans les échantillons de racines et de 
nodosités à l’issue de la période de stress et après 7 jours de ré-arrosage (récupération).  
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subi un stress sont quasiment superposés à ceux n’ayant subi aucun stress, indiquant qu’au bout d’1 semaine 
de réhydratation, les racines sont presque revenues à leur état initial (Figure 9E).  

Tous les métabolites affectés dans les racines ne le sont pas dans les nodosités. Les nodosités présentent 
une plus faible teneur en fumarate, en GABA, en malate et en succinate, et une plus grande teneur en 
saccharose, citrate et tartrate à l’issue du stress. Après réarrosage, les échantillons ayant précédemment subi 
un stress ne se superposent pas aux échantillons n’ayant subi aucun stress, indiquant que les nodosités n’ont 
pas totalement récupéré après 1 semaine de ré-arrosage. 

L’hypothèse que nous avons formulée est que certains métabolites (par exemple l’aspartate) pourraient 
être préférentiellement alloués aux racines pour leur permettre de maintenir leur croissance en condition de 
déficit hydrique, tandis qu’après réarrosage ces mêmes métabolites peuvent être préférentiellement ré-alloués 
aux nodosités pour compenser la carence azotée de la plante, conséquence d’une période de déficit hydrique en 
conditions fixatrices de N2 atmosphérique. 

L’analyse des données transcriptomiques obtenues à partir des mêmes échantillons fait apparaitre plus 
de 6 000 gènes différentiellement exprimés en fonction du déficit hydrique dans les racines ou les nodosités 
(environ 400 gènes dans les racines, contre environ 3200 dans les nodosités). Le nombre de gènes 
différenciellement exprimés (padjust<0.5) est précisé sur la Figure 9A. 

 Parmi les gènes les plus dérégulés (au moins 2 fois sur- ou sous-exprimés),  3 gènes sur-exprimés dans 
les racines en conditions de déficit hydrique appartiennent à la famille des LEA (Late Embryogenesis Abundant). 
Notre hypothèse est que les LEA agiraient sur l’activité des protéines, en maintenant leurs structures, mais aussi 
comme rétenteur d’eau de par leurs fortes propriétés hydrophiles.   

De plus, il apparait que le gène codant pour une forme de la delta-1-pyrroline-5-carboxylate synthétase 
est aussi sur-exprimé en condition de déficit hydrique dans les racines et dans les nodosités. Cette enzyme qui 
convertit le glutamate en delta-1 pyrroline -5 carboxylate, est une enzyme clé de la biosynthèse de la proline. 
Sa surexpression chez le riz et le blé conduit à une accumulation de proline et confère à la plante une plus grande 
résistance au stress hydrique (Verdoy et al., 2006). De manière intéressante dans notre étude, la protéine codée 
par ce gène a la similarité la plus forte avec l’isoforme légume-spécifique P5CS3 (Kim & Nam, 2013), les autres 
isoformes ne semblant pas être affectées par le déficit hydrique. Chez Medicago truncatula, le mutant perte de 
fonction pour cette isoforme accumule moins de proline que le sauvage, et dispose également d’une activité 
spécifique de fixation de N2 moins importante, que ce soit sous condition contrôle ou sous stress salin (Kim & 
Nam, 2013).  

Enfin, le gène codant pour le transporteur de nitrates NRT2;1 est sous-exprimé en condition de déficit 
hydrique dans les racines et les nodosités. Ce transporteur est connu pour réguler l’initiation des racines 
latérales en condition de carence azotée (Reman et al., 2006) mais son rôle a également pu être suggéré dans 
la régulation de la conductivité hydraulique racinaire par les aquaporines (Li et al., 2016), ce qui représente une 
infime illustration de la complexité des régulations entre flux d’eau et flux d’azote au niveau moléculaire (voir la 
revue de Araus et al., 2020). 

 
La validation fonctionnelle de certains gènes, considérés comme de bons candidats pour améliorer la 

tolérance du pois à un déficit hydrique, pourra être réalisée en collaboration avec Vanessa Vernoud  (Équipe 
FILEAS, Pôle GEAPSI, UMR Agroécologie), par  la recherche de mutants TILLING. Mais également en collaboration 
avec Grégoire Aubert (Équipe ECP, Pôle GEAPSI, UMR Agroécologie) par la recherche de variations alléliques au 
sein de la collection de référence constituée de 372 écotypes de pois (CRB de Dijon), nous permettant ainsi 
d’identifier des allèles favorables de ces gènes pour une meilleure tolérance du pois au déficit hydrique ou une 
meilleure récupération après un épisode de déficit hydrique.  

Suite à ce travail,  ayant mis en évidence les différences de récupération entre les deux organes 
souterrains racines / nodosités - et notamment le fait que les racines récupèrent assez rapidement après un déficit 
hydrique, contrairement aux nodosités dont l’activité de fixation de N2 à l’issue des 7 jours de ré-arrosage n’a pas récupéré 
totalement-  il m’a semblé que la dynamique de la récupération après un déficit hydrique constituait alors une 
question centrale pour mieux comprendre les interactions entre flux d’azote et flux d’eau dans la plante.  

 
 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 10 : Le processus de résilience peut être divisé en tolérance à la sécheresse et récupération post-stress.  
A- La courbe représente la valeur d'un processus physiologique donné exprimée en pourcentage par rapport aux plantes 
témoins, qui diminue en cas de déficit hydrique et se rétablit pendant la période de ré-arrosage jusqu'à atteindre un plateau. 
La capacité à récupérer peut être caractérisée par quatre variables qui sont: le temps de latence pour initier une récupération, 
la vitesse de récupération, le temps de retour pour atteindre le plateau et le delta (D), la différence de la valeur du trait au 
plateau entre les plantes bien arrosées et les plantes soumises à un déficit hydrique.  
B- Comparaison des dynamiques de récupération vis-à-vis de l’acquisition d’azote des deux génotypes Kayanne et Puget. Ces 
courbes font référence à ce qui a été observé pour deux traits : le nombre de nodosités, et l’indice de nutrition azotée (INN). 
Pour Kayanne, le génotype le plus résilient, le temps de latence est plus court que pour Puget, et la vitesse de récupération est 
plus lente que pour Puget. Ce dernier, moins résilient, réalise une surcompensation.  
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N Caractérisation dynamique de la période de récupération de la légumineuse après un déficit hydrique du 
sol 

Lors de la thèse de Mégane Couchoud8 (2016-2020), c’est la période de ré-arrosage suivant un déficit 
hydrique que nous avons souhaité étudier plus finement. L’objectif était de comprendre quels mécanismes 
écophysiologiques et moléculaires étaient essentiels pour garantir une reprise de croissance et de prélèvement 
d’azote pendant cette phase de récupération, lorsque le mode de nutrition azotée reposait uniquement sur la 
fixation symbiotique du N2 atmosphérique. Pour cela, nous avons transposé des concepts d’écologie à 
l’écophysiologie en formalisant la période de récupération comme présenté sur la Figure 10A. Les travaux sur ce 
thème ont donné lieu à deux publications [PUB20], [PROD4] et quatre communications [POST5, POST9, COM17, 
COM26] ; tandis qu’une partie des données reste encore à valoriser.  

Une caractérisation écophysiologique des processus biologiques mis en jeu lors d’un déficit hydrique et 
lors de la période de récupération couplée à l’étude des mécanismes moléculaires sous-jacents à ces processus 
a été réalisée. Suite à l’évaluation de plusieurs génotypes dans le cadre du projet FP7-LEGATO, deux génotypes 
de pois ont été choisis pour cette étude (Puget et Kayanne) car ils présentaient un cycle de développement 
synchronisé, une capacité de tolérance au déficit hydrique très proche, mais une capacité de récupération 
contrastée.  

A l’aide d’un cadre d’analyse écophysiologique de type structure-fonction décrit précédemment (Figure 
5), nous avons pu mettre en évidence que les processus liés aux flux de C, N et d'eau ne présentaient pas une 
cinétique de récupération similaire après un déficit hydrique. Toutefois, une récupération synchronisée de la 
croissance et de la nutrition azotée des plantes a pu être démontrée. La comparaison de deux génotypes suggère 
qu'une initiation rapide de la récupération de l'acquisition d’azote, associée à une formation des nodosités 
finement régulée (permettant ainsi de bénéficier des avantages de la fixation symbiotique d’N à faible coût en 
C), pourrait être essentielle pour une meilleure résilience (Figure 10B). Cela démontre qu'une stratégie reposant 
sur le maintien du statut azoté de la plante confère à la légumineuse une meilleure capacité de récupération 
après la sécheresse qu’une stratégie reposant sur le changement de ses statuts hydrique et carboné avant 
modification de son statut azoté [PUB20].  

Afin d’identifier les mécanismes moléculaires sous-jacents dans les racines et nodosités, des analyses 
transcriptomiques (par RNAseq, coll. S. Valière – GenoToul, Toulouse ; coll. J. Kreplak - UMR Agroécologie Dijon), 
et des analyses métabolomiques (par GC-MS, coll. G. Clément & LC-MS, coll. S. Citerne – IJPB Versailles) ont été 
réalisées en cinétique lors de la période de récupération [EN COURS DE VALORISATION]. Le décalage cinétique observé 
entre les deux génotypes vis-à-vis de l’acquisition d’azote (Figure 10B) a été retrouvé au niveau du transcriptome 
des nodosités (Figure 11A). En particulier, une sur-expression de gènes impliqués dans  la croissance des 
nodosités a été constatée chez les plantes stressées dès 3 jours de ré-arrosage pour Kayanne mais plus 
tardivement, après 6 jours de ré-arrosage pour Puget. Ce décalage pourrait être la conséquence de la mise en 
place d’autres processus spécifiquement chez Puget, retardant la reprise de croissance des nodosités, la plante 
favorisant d’abord la reprise de l’acquisition du carbone par exemple. Ce décalage est, par ailleurs, également 
observé au niveau des métabolites du cycle TCA, pour lesquels l’accumulation est réduite en réponse au déficit 
hydrique chez les plantes stressées des deux génotypes et leurs niveaux d’accumulation redeviennent similaires 
aux plantes contrôle après 6j de ré-arrosage chez Kayanne mais pas encore chez Puget (Figure 11). De plus, ces 
analyses « omiques » mettent en lumière une seconde différence entre les deux génotypes concernant la mise 
en place de réponses de défense (impliquant des métabolites osmo-protecteurs et/ou antioxydants) dans les 
nodosités, chez le génotype Kayanne uniquement : une accumulation de polyamines a ainsi été observée 
spécifiquement chez les plantes stressées du génotype Kayanne dès la fin de période de déficit hydrique et 
durant la période de ré-arrosage (Figure 11B).  

 

                                                
 
 
 
8 Co-encadrement avec V. Vernoud et C. Salon / Financement du salaire : 25% INRAE-BAP, 25% Région UBFC, 50% Groupe 
Roullier / Financement de l’environnement : Convention Terres Inovia, FP7-LEGATO 





 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 11 : Caractérisation moléculaire des nodosités lors de la phase de récupération suivant un déficit hydrique (Couchoud 
(2020)).  

A- Analyse par clustering hiérarchique des gènes différentiellement exprimés (DE) à la fois chez Kayanne et chez Puget dans 
les nodosités. Le log2 du ratio d’expression (WD/WW) a été utilisé afin de construire la heatmap et les données sont centrées 
réduites. Le clustering est basé sur les distances euclidiennes entre les différents gènes. Les différents prélèvements 
correspondent à 13 jours de déficit hydrique (WD), 4h de ré-arrosage (4h) et 1, 3 et 6 jours de ré-arrosage (1j, 3j et 6j). Pour 
chaque cluster, un enrichissement en termes GO (Gene Ontology) a été réalisé (Elim Fisher, p < 0.001, catégorie « Biological 
Process »). Pour chaque terme GO, le nombre de gènes associés à ce terme dans le génome (« Gènes annotés ») et dans le 
cluster (« Gènes trouvés ») sont donnés.  
B- Comparaison des génotypes Kayanne et Puget pour leurs réponses transcriptionnelle, métabolique et hormonale dans les 
racines. Les principaux résultats obtenus grâce aux analyses « omiques » sont résumés. Les cadres rouges correspondent à une 
régulation positive chez les plantes stressées/ré-arrosées par rapport aux plantes contrôles et les cadres bleus correspondent 
à une régulation négative. 13j WD : 13j de déficit hydrique, 4h R : 4h de ré-arrosage, 1j R, 3j R et 6j R : 1j, 3j et 6j de ré-arrosage.  
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Figure 12 : Relations inter-génotypiques  chez le pois entre la perte relative de biomasse liée à une période de stress hydrique 
et le nombre de racines secondaires (issues du pivot) ou la longueur totale du système racinaire  (1 point = 1 génotype). 

 
 
 

 
 
Figure 13: Marquage membranaire des cellules racinaires à l’aide de la sonde fluorescente FM4-64.  

A- Les quatre zones fonctionnelles identifiées sont : zone 1 : coiffe racinaire et zone méristématique (RAM) ; zone 2 : zone de 
division (RTZ) ; zone 3 : zone d’élongation racinaire (EZ) et zone 4 : zone de différenciation  (GDZ). B- Stimulation spatiale de 
l’endocytose dans les cellules épidermiques de Jemalong A17 et chez HM298, après 10-15 min de traitement au PEG 15% (PEG) 
ou non (CRL). La quantification de l’endocytose est exprimée en nombre de points fluorescents tous les 100 μm de membrane 
plasmique. 
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L’approche de biologie intégrative entreprise au cours de ce projet de thèse a ainsi permis d’identifier des 
pistes d’étude de traits d’intérêt pour la sélection de génotypes de pois plus résilients. Ces traits 
racinaires/nodulaires reposent sur une caractérisation dynamique et nécessitent  d’être mesurés sur de grands 
effectifs, soulignant ainsi la place fondamentale d’un phénotypage racinaire à haut-débit. Par ailleurs, la liste 
importante de gènes identifiés ne nous permet pas en l’état de conclure sur les gènes clés impliqués dans la 
récupération : la prochaine étape sera donc de proposer une approche « réseau de gènes », en collaboration avec 
Jonathan Kreplak, bio-informaticien de l’équipe ECP du pôle GEAPSI.  

 
 

N L’architecture du système racinaire nodulé : un levier génétique pour une meilleure tolérance au 
changement climatique ? Caractérisations intra- et inter-spécifiques. 

² Les questions relatives à la réponse du pois au déficit hydrique ont aussi été abordées en augmentant 
le niveau de complexité de l’interaction légumineuse x rhizobium, via l’utilisation d’une diversité intra-spécifique 
au pois. L’objectif était de déterminer s’il existait une relation entre l’architecture racinaire nodulée du pois et 
sa tolérance au déficit hydrique.  Pour cela, une expérimentation en serre a permis de comparer la tolérance 
d’une quinzaine de génotypes de pois à un déficit hydrique de début de cycle (projet ERANET-MediLeg). Ces 
génotypes ont été choisis au sein d’une core-collection de pois de 104 génotypes (décrite dans Bourion et al., 
2018) sur la base de leur architecture racinaire contrastée (pivot ± long, densité racinaire / longueur totale / 
nodulation ± importante) (coll. G. Duc et V. Bourion, généticiens, équipe ECP, pôle GEAPSI, UMR Agroécologie).  

Cette expérimentation en pots a permis d’établir au sein de cette petite collection de génotypes, une 
gamme de plasticité racinaire en réponse au déficit hydrique. Cette réponse au déficit hydrique est génotype-
dépendante puisque certains génotypes ne modifient pas leur architecture racinaire avec le stress, tandis que 
d’autres, plus plastiques, modifient certains traits racinaires spécifiques (le nombre de latérales, la longueur 
totale, le diamètre…). Par ailleurs, nous avons souhaité voir s’il existait des tendances observables entre des 
traits racinaires et une meilleure tolérance au déficit hydrique. Il semblerait, de manière contre-intuitive qu’il 
existe une corrélation négative entre le nombre de racines secondaires et la tolérance au déficit hydrique (Figure 
12, non publié).  

 Les résultats issus de cette expérimentation ont permis d’associer à chaque génotype de pois un niveau 
de plasticité racinaire et nodulaire, et représentent de ce fait un jeu de données particulièrement intéressant pour 
l’aide aux choix de génotypes pour des expérimentations futures. Grâce au développement récent des outils de 
phénotypage sur la plateforme de phénotypage haut-débit de l’INRAE de Dijon (4PMI) incluant dispositifs 
expérimentaux RhizoTubes® [PUB13], cabines d’acquisition d’images RhizoCab® et algorithmes d’analyse 
d’images (en cours), un phénotypage plus fin de l’architecture des racines nodulées permettrait, dans le cadre de 
nouvelles expérimentations, de mettre en évidence les combinaisons de traits susceptibles de conférer une 
meilleure acclimatation de la plante au déficit hydrique de début de cycle.  

 
 

²² La variabilité intra-spécifique de la plasticité de l’architecture racinaire a également été étudiée au 
sein d’une core-collection de 16 accessions de Medicago truncatula (Ronfort et al., 2006), lorsque la plante était 
traitée au PEG (polyethylene-glycol), dans le but de mimer un stress hydrique. Cette étude financée par un projet 
Intra-UMR, a  fait l’objet d’un encadrement de stage de M2 (M. Couchoud), et a été menée en collaboration avec 
N. Leborgne Castel (Pôle IPM, UMR Agroécologie) et V. Vernoud (Equipe FILEAS, Pôle GEAPSI, UMR 
Agroécologie). Elle a combiné des analyses d’imagerie cellulaire (microscopie confocale à l’aide de sondes 
fluorescentes), pour lesquelles il est nécessaire d’avoir des racines de petite dimension (justifiant l’utilisation de 
M. truncatula), et d’écophysiologie. Elle avait pour objectif de tester si une meilleure tolérance au stress hydrique 
pouvait être liée à l’architecture racinaire d’une part, et à la perception précoce du stress par les racines d’autre 
part. Cette étude [PUB17] n’a pas permis d’établir de relations entre traits racinaires et tolérance au stress, mais 
elle a mis en évidence que les membranes plasmiques des cellules racinaires d’un génotype « sensible » au stress 
hydrique (Jemalong A17), modulaient leur état physique via une stimulation de l’endocytose et une modification 
du degré d’ordre lipidique tandis que chez le génotype « tolérant » (HM298) ni l’endocytose, ni le degré d’ordre 
ne semblaient être affectés (Figure 13). Les résultats obtenus nous ont permis de formuler l’hypothèse selon 



 
 
 
 
 
Figure 14 : Caractérisation inter-spécifique de la réponse au stress hydrique et aux fortes températures chez 4 espèces de 
légumineuses à graines (Féverole, lentille, lupin et pois).  
A- Représentations de l’analyse en composantes principales sur les traits racinaires, nodulaires et plante entière mesurés à 
l’issue des 3 semaines de stress dans des RhizoTubes®. 
B- Suivi dynamique de la nodulation dans les systèmes racinaires.  
WW : plantes bien arrosées ; WS : plantes cultivées sous stress hydrique (arrêt d’arrosage pendant 3 semaines) ; OT : plantes 
cultivées sous températures optimales (19°C jour / 15°C nuit) ; HT : plantes cultivées sous fortes températures (27°C jour / 23°C 
nuit).  
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laquelle les aquaporines des membranes plasmiques seraient plus régulées via leur internalisation chez le 
génotype A17 que chez HM298 (comme cela a été observé chez Arabidopsis (Luu & Maurel, 2013)), limitant 
ainsi le transport d’eau chez le génotype le plus sensible au stress. 

 
Afin de valider le lien entre sensibilité au stress hydrique et modification de l’état de la membrane 

plasmique, il faudrait étendre les observations microscopiques à un plus grand nombre d’accessions de M. 
truncatula. Cette étude indique que les membranes cellulaires ne sont pas de simples barrières passives 
susceptibles d'être endommagées lors de perturbations environnementales, mais sont impliquées dans les 
réponses cellulaires via la modulation de la signalisation intracellulaire. La façon dont la dynamique 
membranaire des cellules racinaires perçoit la sécheresse et, en amont des réponses écophysiologiques, transmet 
des signaux via des mécanismes de transduction reste encore à élucider.  

 
 

²²² Parce qu’au champ les épisodes de déficit hydrique sont souvent associés à des épisodes de 
fortes températures, mais aussi parce que dans le cadre du changement climatique, certaines légumineuses à 
graines pourraient être mieux adaptées que celles majoritairement cultivées actuellement (i.e. le pois), j’ai 
souhaité élargir nos connaissances à une diversité d’espèces de légumineuses au travers d’une caractérisation 
inter-spécifique. Cette étude menée en collaboration avec V. Bourion (Equipe ECP, Pôle GEAPSI, UMR 
Agroécologie) a été réalisée dans le cadre du projet européen FP7-LEGATO et lors de l’encadrement de deux 
stagiaires de M1 (Chérif Diatta, Coraline Olive) et de plusieurs CDD. Les objectifs de cette étude étaient (i) 
d’évaluer quels traits racinaires répondaient spécifiquement aux fortes températures, au stress hydrique, ou 
bien aux deux stress combinés et (ii) quelles réponses étaient génériques aux espèces étudiées ou spécifiques 
de certaines d’entre elles.  Pour cela, une expérimentation en RhizoTubes® a été menée sur la plateforme 4PMI 
chez 4 espèces de légumineuses (pois, lupin, féverole et lentille) pendant leur période végétative. Pour chacune 
de ces espèces, nous avons fait le choix d’étudier la variété la plus cultivée en France.  

L’architecture du système racinaire nodulé a été évaluée en étudiant la typologie racinaire, ainsi que les 
parties racinaires qui se sont formées avant ou après l’apparition des stress. Tous les traits racinaires analysés 
(angles d’insertion des racines, taux de ramification, croissance en diamètre ou en longueur) sont affectés par 
l’espèce de légumineuse, mais le déficit hydrique affecte préférentiellement les traits relatifs au processus de 
croissance racinaire plutôt qu’à celui de ramification. Enfin, il est apparu que tous les traits racinaires étudiés 
présentaient de fortes interactions entre espèce et environnement (stress individuels ou stress combinés), 
indiquant que les réponses d’architecture racinaire sont espèce-dépendantes (Figure 14A). Par exemple, lors 
d’un déficit hydrique, nous avons pu observer que les plantes de pois sous déficit hydrique présentaient un taux 
de ramification de racines latérales de premier ordre plus important que les plantes bien arrosées, alors que le 
contraire a été observé chez la féverole et que ce trait n’est pas affecté par le déficit hydrique chez la lentille. 
En parallèle, le suivi de la nodulation (Figure 14B) a permis de caractériser les trade-offs entre croissance et 
développement des racines et des nodosités en fonction des traitements. Par exemple, les fortes températures 
favorisent la nodulation chez le pois et la lentille, au détriment des racines alors que chez la féverole, elles 
défavorisent la mise en place de nouvelles nodosités, mais favorisent la croissance des nodosités pré-existantes.  

Bien que cette étude n’ait été réalisée que sur un seul génotype par espèce étudiée, elle nous a permis 
d’acquérir un premier jeu de données sur ces espèces jusqu’alors peu étudiées dans l’équipe [EN COURS DE 

VALORISATION].  Elle a d’une part mis en exergue l’importance de l’analyse de la gestion de la compétition pour le 
carbone entre croissance et développement des racines et des nodosités, lors de stress abiotiques et a d’autre 
part souligné le besoin de combiner diversités intra-spécifique et inter-spécifique afin de pouvoir identifier des 
traits ou combinaison de traits (racinaires / nodulaires) qui pourraient permettre à la légumineuse de mieux 
tolérer ces contraintes abiotiques.  
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N Apport de molécules exogènes au système racinaire : un levier de mitigation des impacts du déficit 
hydrique chez les légumineuses ? 

De manière complémentaire à l’utilisation du levier génétique pour permettre une meilleure stabilité de la 
légumineuse sous contraintes hydriques fluctuantes, j’ai pu également explorer le levier « bio-stimulation ». La 
définition, basée sur les fonctions communes aux biostimulants, proposée et validée par le groupe de travail de 
la Commission Européenne sur les fertilisants est la suivante : « Les biostimulants se définissent comme un 
matériel qui contient des substance(s) et/ou micro-organisme(s) dont la fonction, lorsque appliqués aux plantes 
ou à la rhizosphère, est de stimuler les processus naturels pour améliorer /avantager l’absorption des 
nutriments, l’efficience d’utilisation de ces nutriments, la tolérance aux stress abiotiques et la qualité des 
cultures, indépendamment du contenu en nutriments du produit biostimulant».  

Au cours de mon post-doctorat réalisé en 2010 à l’Université McGill (Ste Anne de Bellevue, QC, Canada ;  
coll. Pr. Smith) et à l’Université de Trent (Peterborough, ON, Canada ; coll. Pr Emery), deux molécules bio-
stimulantes ont été évaluées pour leur capacité à atténuer l’effet du déficit hydrique chez le soja. Ces deux 
molécules, produites par des PGPR (Plant Growth Promoting Rhizobacteria -Bactéries de la rhizosphère qui sont 
bénéfiques pour la croissance et/ou la santé de la plante), ont été apportées aux plantes de soja via la solution 
nutritive. 

La première molécule étudiée est la thuricin-17, isolée de nodosités de soja colonisées par la PGPR Bacillus 
thuringiensis NEB17 (Bai et al., 2002 ; Gray et al., 2006). Cette molécule a conféré, en conditions contrôlées, 
une meilleure tolérance des plantes de soja au déficit hydrique en amplifiant la stratégie adaptative qui est 
communément déployée sous conditions hydriques limitantes : modification de l’acquisition et de l’allocation 
de carbone et d’azote aux différents organes et modification de l’activité des différents organes (fixation de N2, 
photosynthèse, transpiration…). Le mode d’action de la thuricin-17 n’a pas été démontré lors de cette étude, 
mais nous avons émis l’hypothèse d’une régulation de l’équilibre hormonal par la thuricin-17 (en particulier de 
l’ABA) entraînant une augmentation de l’élongation racinaire, permettant ainsi un meilleur prélèvement d’eau, 
un meilleur statut hydrique de la plante et améliorant les performances de fixation du C et du N et finalement 
la production de biomasse [PUB8].  

La seconde molécule étudiée est beaucoup plus connue, puisqu’il s’agit d’un Facteur Nod [Nod Bj-V (C18 :1, 
MeFuc), molécule complexe composée de 4 unités de N-acétyl D-glucosamine (chitine) et d’une chaîne 
lipidique], dont le rôle clé dans l’établissement de la symbiose rhizobienne est bien décrit. Synthétisés par les 
rhizobia, ces lipo-chitooligosaccharides (LCO) induisent une cascade de réaction chez la plante hôte : pics de 
calcium, enroulement des poils absorbants, formation des cordons de pré-infection et morphogenèse nodulaire 
(Dénarié & Cullimore, 1993 ; Ehrhardt et al., 1992 ; Cardenas et al., 2000 ; Oldroyd & Downie, 2008). En 
conditions de déficit hydrique, lorsque nous avons appliqué en conditions contrôlées le facteur nod aux plantes 
de soja, la formation de nouvelles nodosités a été stimulée contrairement à la formation des racines latérales. 
L’analyse des teneurs en cytokinines (CK) contenues dans chacun des compartiments de la plante (feuilles, 
racines, nodosités), a révélé que le facteur nod modifiait les patterns d’accumulation des différentes formes de 
CK. Ces résultats suggèrent que chez le soja, certaines formes de cytokinines répondent préférentiellement à 
des conditions hydriques stressantes, et que l’application de Facteurs nod pourrait modifier l’architecture du 
système racinaire, et sa capacité à noduler, par un mécanisme faisant intervenir des modifications de 
biosynthèse et de stockage des cytokinines [PUB11]. 

 

Plus récemment,  dans le cadre du projet Peamust, en collaboration avec V. Bourion (Équipe ECP, Pôle 
GEAPSI, UMR Agroécologie) et  J. Cullimore (LIPM, Toulouse), nous avons souhaité évaluer si l’apport de LCO en 
interaction avec le rhizobium pouvait moduler la réponse du pois à un déficit hydrique. Lors d’une 
expérimentation en poches, l’équipe toulousaine a pu clairement mettre en évidence la stimulation de la 
formation de racines latérales par différents types de LCO, mais lorsque l’expérimentation a été menée en 
RhizoTubes® ou en pots sur Dijon sur des plantes plus âgées, nous n’avons pas pu confirmer ces observations.  

Bien que ces résultats soient décevants, ils ont le mérite de nous rappeler que les changements d’échelle ne 
sont pas triviaux : les conditions très contrôlées sont un outil essentiel à l’étude des mécanismes, mais n’en 
demeurent pas moins très éloignées des conditions rencontrées dans nos agrosystèmes et soulignent, pour des 
objectifs plus finalisés,  la nécessité de valider nos conclusions au champ.  
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2.3 Interaction légumineuse x communautés microbiennes du sol en conditions hydriques fluctuantes 

N Contexte 

Dans le sol, le déficit hydrique a un impact sur la structure et le fonctionnement des communautés 
microbiennes (Barnard et al., 2013; Hueso et al., 2012), entraînant une diminution de la minéralisation de la 
matière organique et du recyclage des nutriments, et pouvant donc affecter la croissance des plantes (Lau & 
Lennon, 2011; Marschner et al., 2004). Cependant, des études récentes suggèrent que ces effets néfastes sur 
la productivité des plantes peuvent, dans une certaine mesure, être contrebalancés par la diversité de la 
communauté microbienne du sol (c'est-à-dire le nombre d'espèces). En effet, il a été démontré que la diversité 
des communauté microbiennes est positivement corrélée avec leur stabilité (Tardy et al., 2014) et leur activité 
en termes de minéralisation de la matière organique du sol (Bauman et al., 2013; Maron et al., 2018) ou de 
processus de transformation de l'azote (Philippot et al., 2013).  

L’UMR Agroécologie est un lieu unique pour susciter des interactions entre écophysiologistes et 
écologues microbiens. Les premiers travaux avaient été initiés dans l’équipe dans le cadre du co-encadrement 
de la thèse d’A. Zancarini (2009-2012) par N. Munier-Jolain, C. Salon et C. Mougel chez l’espèce modèle M. 
truncatula. Lors de ces travaux, il a été montré que le génotype de la légumineuse modulait la structure des 
communautés bactériennes de la rhizosphère, et que les stratégies nutritionnelles de la plante (carbonée et 
azotée) étaient corrélées à la structure génétique des communautés bactériennes ([PUB5] ; Zancarini et al., 
2013). Ces résultats très prometteurs m’ont incité à pérenniser la prise en compte des communautés 
microbiennes rhizosphériques dans nos schémas conceptuels, et à proposer une preuve de concept visant à 
évaluer l’intérêt de la diversité des communautés microbiennes chez une légumineuse soumise à un déficit 
hydrique.  

 
 

N La diversité des communautés microbiennes n’influence pas la tolérance du pois au déficit hydrique, mais 
module sa résilience. 

Afin d’évaluer l’intérêt de prendre en compte les communautés microbiennes rhizosphériques 
(symbiotiques ou non) pour une meilleure stabilité des légumineuses en conditions hydriques fluctuantes, nous 
avons choisi de réaliser une preuve de concept dans le cadre du projet Université de Bourgogne-BQR (coll P.A. 
Maron, pôle BIOME et G. Duc, équipe ECP, pôle GEAPSI). Nous avons souhaité (i) tester l’hypothèse selon 
laquelle une plus grande diversité des communautés microbiennes et fongiques du sol permet une meilleure 
stabilité de la plante en conditions hydriques défavorables, et (ii) évaluer l’importance relative des 
communautés symbiotiques versus non symbiotiques pour la stabilité de la plante après un déficit hydrique. 
Pour cela, l’utilisation de la variabilité génétique disponible au sein du pôle a permis de sélectionner un génotype 
traditionnel sauvage (mycorhizant et nodulant (Myc+ ; Nod+)) et un génotype mutant non mycorhizant et non 
nodulant (Myc- ; Nod-) obtenu après mutagenèse au méthane sulfonate d'éthyle- EMS- (Duc & Messager, 1989 ; 
Duc et al., 1989). Ces deux génotypes ont été comparés vis-à-vis de leur réponse à une période de déficit 
hydrique, dans un sol inoculé avec trois niveaux croissants de diversités microbiennes. 

A l’issue de la période de stress, il n’y a pas eu d’effet observable du niveau de diversité microbienne 
sur la réponse de la plante au stress (le stress diminue la biomasse totale d’environ 55%). En revanche, à 
maturité physiologique, soit 2 mois plus tard en conditions hydriques optimales, l’effet du déficit hydrique est 
plus important chez les plantes soumises à un niveau de diversité microbienne plus restreint. Ceci est vrai pour 
le génotype sauvage, comme pour le mutant ne réalisant pas de symbiose. Ceci suggère que le niveau de 
diversité ne confère pas directement une meilleure tolérance au déficit hydrique, mais qu’il a un impact sur la 
récupération de la plante après le déficit hydrique. Quant à la question du poids des symbioses vis-à-vis de la 
réponse de la plante au niveau de diversité microbienne, nous concluons que la symbiose ne masque pas l’effet 
du niveau de diversité, puisque les réponses observées sont similaires chez le génotype sauvage et son mutant 
ne réalisant pas de symbiose [PUB19]. Grâce à l’utilisation du cadre d’analyse structure-fonction (précédemment 
décrit en Figure 5) pour décrire le fonctionnement de la plante lors de la période de déficit hydrique et lors de 
la phase de récupération, un modèle conceptuel résumant les conséquences d’une augmentation du niveau de 
diversité microbienne a été proposé (Figure 15).  
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Ce travail a donc mis en avant la nécessité de prendre en compte, même chez une légumineuse, les 
communautés microbiennes dans leur ensemble et de ne pas se restreindre aux communautés symbiotiques si 
l’on souhaite valoriser les interactions plante-microorganismes en conditions hydriques fluctuantes. Il a 
également souligné qu’un maintien de la biodiversité microbienne de nos sols était essentiel pour permettre une 
meilleure résilience de nos cultures.  

 
2.4 Conclusion de l’Axe 2 

Depuis mon arrivée en 2011 dans l’équipe d’écophysiologie des légumineuses, j’ai dégagé de nouvelles 
thématiques de recherches sur un front de science jusqu’alors inexploré, en contribuant au développement des 
approches pluri-disciplinaires sur la thématique de la nutrition azotée des légumineuses en conditions hydriques 
limitantes. En bénéficiant du développement de nouvelles technologies au niveau local (par exemple le 
développement de la plateforme de phénotypage haut-débit) , et à la croisée des différentes disciplines, c’est 
par le biais de collaborations variées et toujours particulièrement enrichissantes que j’ai pu acquérir une vision 
intégrée du fonctionnement de la plante dans le continuum sol- plante – atmosphère. C’est pour cette vision 
que je suis aujourd’hui sollicitée pour ma participation à des conseils scientifiques, à des comités de pilotage de 
thèse, à des évaluations de projets etc…  

La mise en œuvre de ces travaux a également été l’occasion d’acquérir une expérience dans la 
coordination et la gestion de projet avec des interlocuteurs multiples (pôles de compétitivité, partenaires privés, 
académiques nationaux ou internationaux…), et dans l’encadrement et l’animation de la recherche. Tout 
d’abord dans l’encadrement d’étudiants, du stage découverte post-bac à l’encadrement de M2 (20 étudiants 
dont 5 en M2), mais aussi en co-encadrement de thèse : M. Couchoud (2016-2020) et actuellement C. Jacques 
(2018- ). Pour l’animation de la recherche, en animant l’équipe d’écophysiologie des légumineuses (EcoLeg) 
depuis 2019.  

 
Les travaux menés jusqu’alors ont permis de progresser dans la compréhension des équilibres et 

compromis entre gestion de l’eau, de l’azote et du carbone par la légumineuse en conditions de sécheresse, en 
plaçant le système racinaire au cœur de cette vision systémique. Cependant, l’objectif finalisé visant à proposer 
des idéotypes de légumineuses plus résilients est encore bien loin, les travaux menés présentant des limites 
d’une part dans l’interprétation des données multiples et d’autre part dans leur transposition en conditions 
naturelles mais ils ouvrent la voie à de nouvelles questions qui seront abordées dans le projet de recherche.  
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MON EXPERIENCE DE RECHERCHE : UNE QUESTION DE GESTION DES COMPROMIS 
 

Je ne vais pas revenir ici sur les résultats majeurs issus de mes recherches, mais plutôt prendre un peu 
de recul sur l’évolution de mon expérience de la recherche. Au cours de ces quinze dernières années, i.e depuis 
le début de ma thèse, j’ai parcouru deux thématiques principales : celle de la qualité des fruits et celle du 
prélèvement des ressources azotées des légumineuses en conditions hydriques fluctuantes. Si ces thématiques 
sont assez éloignées, j’éprouve toujours un intérêt pour la question de la qualité des produits récoltés : le 
prélèvement des ressources étant en effet une première étape dans l’élaboration de la qualité des graines de 
légumineuses. Concrètement, cet intérêt se traduit par ma participation assidue au Réseau « Qualité des 
produits récoltés » porté par le département AgroEcoSystem où la prise en compte des interactions plante-
microorganismes est maintenant bien consolidée, et par la volonté de davantage évaluer la qualité des graines 
dans mon futur projet de recherche (Volet 1). 

J’ai eu à cœur d’aborder les questions de recherche de manière inter-disciplinaire, avec un centre de 
gravité toujours ancré en écophysiologie. Si au départ le fil rouge de mes travaux semblait être méthodologique 
par des approches de biologie intégrative, il me semble finalement que d’autres éléments le constituent. D’une 
part, la question de la gestion des équilibres ou compromis (« trade-off ») :  taille et qualité du fruit / relations 
source-puits / flux d’eau versus flux d’azote / nombre versus taille des nodosités…, et d’autre part la prise en 
compte de la variabilité inter- ou intra-spécifique.  

 
Au-delà des aspects thématiques de mes travaux de recherche, cette question de la gestion des 

équilibres / compromis s’est aussi déclinée dans la manière dont j’ai abordé mon travail de recherche, et qui a 
évidemment évolué au fil des années :  

 
² Compromis entre multi-disciplinarité et spécificité disciplinaire. La richesse des approches multi-

disciplinaires  me parait toujours indéniable aujourd’hui en permettant d’obtenir une vision plus intégrée du 
système. Pour autant, il n’a pas toujours été facile de trouver l’équilibre entre ma spécificité disciplinaire 
(l’écophysiologie) que je devais préserver et la curiosité intellectuelle que suscitaient les autres disciplines. On 
ne peut pas être spécialiste de tout, mais doit-on pour autant n’être spécialiste de rien ? Bien que provocatrice, 
cette question est inhérente à ce genre d’approche, et met au cœur de celle-ci la place des relations 
interpersonnelles. En effet, le travail en multi-disciplinarité, une fois la phase de partage de vocabulaire et de 
concepts réalisée, a ceci de particulier qu’il requiert une confiance beaucoup plus importante envers ses 
collaborateurs qu’un travail strictement mono-disciplinaire puisque le collaborateur intervient dans notre zone 
d’incompétence.  Cette prise de risque à chaque nouvelle collaboration s’est révélée être à l’origine d’une forte 
motivation pour mes activités de recherche. Toutefois, aboutir à une intégration des résultats issus de différentes 
disciplines demeure toujours un graal…et constitue donc un moteur important dans le développement de mon 
futur projet de recherche.  

 
² Compromis entre participation à l’enseignement et à l’encadrement d’étudiants. Au début de mon 

parcours, j’ai privilégié la participation à l’enseignement, en particulier via des travaux pratiques et dirigés sur 
des thématiques variées. Aujourd’hui je privilégie l’encadrement d’étudiants, car il constitue pour moi à la fois 
une opportunité d’accompagner ces jeunes scientifiques dans la durée et donc de manière plus approfondie, et 
également une manière de nous enrichir mutuellement. Ma manière d’encadrer les étudiants a elle aussi évolué 
au cours des années : l’encadrement très rapproché de mes premières années de recherche, a laissé place à un 
encadrement plus ouvert, tout en veillant à maintenir une forte disponibilité envers les étudiants. 

 
² Compromis entre travaux de recherche et management d’équipe. Le souhait de prendre en charge 

des missions d’animation de la recherche a été grandissant au cours des dernières années. En effet, la réalisation 
d’un travail de qualité ne peut se faire qu’au sein d’un collectif solide et solidaire. Ma mission en tant 
qu’animatrice de l’équipe EcoLeg se révèle être une activité extrêmement enrichissante et dynamisante, que je 
poursuivrai en parallèle de mon projet de recherche.  

 
 



 
 

 
 
 
 
Figure 16 : Présentation synthétique du projet de recherche.  

Financements obtenus (✓), projets en cours de soumission ou de montage ( ? ), et principales collaborations («collaboration 
sur la thématique « rhizodéposition », et «« sur la thématique « Communautés microbiennes rhizosphériques »).  
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PROJET DE RECHERCHE 
 

Mon projet de recherche au sein de l’équipe EcoLeg de l’UMR Agroécologie, aura des ambitions qui 
s’articuleront dans la continuité des travaux précédemment réalisés, sur un système simplifié d’interaction 
« Légumineuse x rhizobium », ou un système plus complexe « Légumineuse x communautés microbiennes du 
sol ». Il consistera d’une part à préciser les mécanismes écophysiologiques et les bases moléculaires associées 
à ces réponses (volets 1 et 2), d’autre part à agréger les résultats précédemment obtenus concernant la réponse 
intra et inter-spécifique de l’architecture des racines nodulées au sein d’un modèle écophysiologique (volet 3), 
et enfin à approfondir l’analyse des interactions avec les micro-organismes du sol, en prenant en compte leur 
dynamique spatio-temporelle (volet 4). Ce projet reposera sur la participation / la coordination de projets avec 
des collaborations locales, nationales et internationales, et sur l’encadrement d’étudiants en thèse ou en master 
(Figures 16 et 17). 
 

 

VOLET 1. MECANISMES ECOPHYSIOLOGIQUES ET MOLECULAIRES PERMETTANT A LA 

PLANTE DE S’ENDURCIR LORS DE DEFICITS HYDRIQUES REPETES.  
 

Comme nous l’avons évoqué dans la partie « 2.1 Contexte général » de mes travaux de recherche, 
l’instabilité des rendements et de la qualité des graines chez le pois de printemps est particulièrement liée à sa 
sensibilité aux conditions hydriques fluctuantes au cours de son cycle. En effet, cette espèce rencontre souvent 
un ou plusieurs épisodes de déficit hydrique pendant les phases sensibles du cycle (floraison et remplissage des 
graines), la rendant très vulnérable et impactant fortement les rendements.  

Pourtant, la plante peut enclencher des mécanismes de défense dits « de priming » en réponse à un 
premier stress ou « d’effet mémoire » lorsqu’elle est soumise à des stress successifs, ce qui lui confère une 
résistance plus rapide ou plus efficace à des stress répétés (Bruce et al. 2007; Conrath 2009). Ce phénomène 
d’effet mémoire a été principalement mis en évidence dans le cas de stress biotiques, et de stress thermiques 
mais il a été moins abordé dans le cas de déficits hydriques. Walter et al. (2011) ont fourni les premières preuves 
physiologiques d’un effet mémoire induit par plusieurs épisodes de déficits hydriques chez une graminée 
(Arrhenatherum elatius) et d’autres études ont fourni des preuves moléculaires lors de plusieurs épisodes de 
déhydratation chez l’espèce modèle Arabidopsis thaliana (Ding et al. 2013, Virvoulet & Fromm 2015). Une 
meilleure valorisation de cet « effet mémoire » à l’échelle du cycle chez les légumineuses à graines pourrait ainsi 
être un levier d’amélioration de leur productivité. 

Aussi, sur la base des connaissances précédemment acquises, nous avons émis l’hypothèse que la 
structure du système racinaire nodulé et sa plasticité peuvent permettre à la plante de mieux tolérer des déficits 
hydriques simples ou répétés. Les éléments qui y contribueraient incluent (i) la capacité de prospection racinaire 
vers les zones les moins sèches, (ii) l’initiation et la localisation des nodosités sur le système racinaire (des 
nodosités plus profondes ont un risque plus faible d’être soumises à un déficit hydrique, et peuvent donc avoir 
une activité de fixation plus stable en conditions limitantes en eau), (iii) un compromis entre 
développement/croissance des racines et des nodosités permettant un prélèvement d’eau, d’N et d’autres 
nutriments (P, S…) à moindre coût, (iv) une mobilisation de l’effet mémoire des racines et des nodosités en cas 
de déficits hydriques multiples. Ces questions seront explorées en conditions contrôlées et au champ, dans le 
cadre d’un projet Plant2Pro « ARECOVER » (2020-2022) que je coordonne, en collaboration avec 
l’interprofession (Terres Inovia). Ce projet fera appel à une approche inter-disciplinaire incluant écophysiologie, 
génétique, physiologie moléculaire et bioinformatique.  

Par ailleurs, la question de l’effet mémoire est également abordée dans le projet FUI « Eauptic » (2018-
2022) qui poursuit la collaboration entre l’UMR EVA de Caen [PUB7] et le partenaire privé Groupe Roullier. Les 
objectifs de ce projet vont au-delà de l’étude du compartiment racinaire car il s’agira notamment de mieux 
comprendre l’écophysiologie de la plante de pois pour le prélèvement de nutriments, leur stockage et leur 
remobilisation vers les graines lors de déficits hydriques répétés [PUB16]. Ici, la nutrition azotée ne constituera 



 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
Figure 17 : Chronogramme du projet de recherche 

2021 2022 2023 2024

FUI EAUPTIC (pilotage Roullier)

Plant2Pro ARECOVER

Plant2Pro ECODIV (coord. V. Biarnès)

PPR Specifics (coord. J. Burstin)

H2020 EUCLEG (coord. B. Julier)

Convention Groupe Roullier

ANR RhizoTrophic (à re-soumettre)
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1- Mécanismes écophysiologiques et moléculaires d’endurcissement à des
déficits hydriques répétés.

2- Ecophysiologie comparée : une généricité de réponses au déficit hydrique chez les légumineuses à graines ?

3- Agrégation de connaissances au sein d’un modèle d’architecture racinaire nodulée.

4- Ouvrir la boîte noire des interactions entre légumineuse et communautés microbiennes du sol.
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pas l’élément central du projet, puisqu’une étude élargie au ionome incluant micro- et macro- éléments sera 
réalisée. Pour cela, dans le cadre de la thèse de C. Jacques, nous allons (1) déterminer l’empreinte ionomique 
spécifique de chacune des 14 carences en macro- et micro-éléments chez le pois et mesurer l’absorption et le 
potentiel de remobilisation de chaque élément, (2) quantifier l’impact de déficits hydriques sur l’empreinte 
ionomique et la physiologie de la plante, (3) décrire les réseaux géniques à la base de la réponse du pois lors de 
déficits hydriques multiples et (4) hiérarchiser les mécanismes impliqués au sein d’un modèle intégratif. 

 

 
VOLET 2. PROJET D’ÉCOPHYSIOLOGIE COMPAREE : UNE GENERICITE DE REPONSES AU 

DEFICIT HYDRIQUE CHEZ LES LEGUMINEUSES ? 

 Suite aux résultats préliminaires obtenus sur une diversité de légumineuses, mais sur un génotype 
représentatif de chaque espèce, nous souhaitons élargir notre étude à une diversité non plus uniquement 
interspécifique, mais aussi à introduire une diversité intra-spécifique (au moins 5 variétés) au sein de chacune 
des espèces étudiées (pois, féverole, lupin, pois chiche, lentille, soja). Par ailleurs, l’identité du partenaire 
symbiotique (ie souche du rhizobium) en interaction avec la légumineuse joue un rôle déterminant dans la 
nutrition azotée de la plante : en effet, certaines souches sont plus compétitives que d’autres, plus efficientes 
dans leur activité fixatrice de N2 que d’autres (Laguerre et al., 2003) et plus tolérantes à des stress osmotiques 
que d’autres (Atieno & Lesueur, 2018). Il a d’ailleurs été montré récemment par nos collègues généticiens, qu’il 
existait un déterminisme génétique de l’association entre plante de pois et souche de rhizobium (Bourion et al., 
2018). Dans ce contexte, en faisant varier au maximum la diversité des acteurs des interactions légumineuses x 
rhizobium, nous serons en mesure d’apprécier les stratégies (architecture racinaire, flux N, C et d’eau au sein 
de la plante entière) permettant à la plante de mieux tolérer le déficit hydrique.  

 Ces travaux seront mis en œuvre dans le cadre d’un projet Plant2Pro « ECODIV » (2021-2023) 
coordonné par l’interprofession (Terres Inovia). Ils feront l’objet de nouvelles collaborations avec C. Révellin 
(microbiologiste spécialiste des rhizobium, UMR Agroécologie, Pôle BIOME), P. Maury (écophysiologiste, UMR 
AGIR, Toulouse) et D. Vile (expert en écophysiologie comparée, LEPSE Montpellier). Par ailleurs, dans le cadre 
du projet PPR « Specifics » (2021-2026), coordonné par J. Burstin (UMR Agroécologie, Pôle GEAPSI), la généricité 
/ spécificité des réponses au déficit hydrique sera également évaluée chez plusieurs variétés de Pois et de 
Féverole. Cette caractérisation sera ensuite mobilisée pour évaluer la compétitivité pour l’eau de ces espèces / 
variétés vis-à-vis des adventices. Pour ce faire, le modèle FLOR-SYS (Gardarin et al., 2012; Colbach et al., 2019) 
sera utilisé en collaboration avec D. Moreau et N. Colbach (UMR Agroécologie, Pôle Gestad). 

 

VOLET 3. AGREGATION DE CONNAISSANCES AU SEIN D’UN MODELE D’ARCHITECTURE 

RACINAIRE NODULEE 
 

Depuis mon arrivée au sein de l’équipe EcoLeg en 2011, j’ai réalisé de nombreuses expérimentations 
qui m’ont permis d’acquérir un large jeu de données sur l’impact de déficits hydriques sur les relations entre 
croissance nodulaire et racinaire d’une diversité de génotypes de Pois, et d’une diversité d’espèces de 
légumineuses à graines. L’objectif à moyen terme sera d’agréger ces résultats au sein d’un modèle 
écophysiologique d’architecture racinaire initialement proposé par L. Pagès (UR PSH, Avignon) appelé 
ArchiSimple (Pagès et al., 2014) qui a été adapté au pois et complexifié en ajoutant la dimension d’acquisition 
d’azote par les nodosités par AS. Voisin (modèle PeaNod non publié). L’enjeu sera d’intégrer les flux d’eau à ces 
modèles qui prennent actuellement en compte les flux de C (ArchiSimple) ou flux de C et de N (Pea-Nod). Au-
delà de la seule formalisation des flux de C, N et eau au sein d’un modèle, l’objectif est de pouvoir tester in silico 
un large panel de combinaison de traits racinaires et nodulaires afin d’identifier par analyse de sensibilité ceux 
qui pourraient être les plus pertinents à proposer comme cible de sélection.  A plus long terme, ce modèle 
pourrait également (i) être proposé en une version plus générique, afin de s’adapter aux différentes espèces de 
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légumineuses, (ii) être combiné à des approches de génétique d’association sur les paramètres génétiques du 
modèle dans un objectif de « sélection assistée par modèle », comme présenté dans l’axe 1 de mes travaux de 
recherche.  

La mise en œuvre du démarrage de ces travaux de modélisation, qui demandent des compétences non 
présentes dans notre pôle GEAPSI, pourra être proposée dans le cadre d’une thèse, en co-encadrement avec 
les leaders internationaux en modélisation des interactions hydriques sol-racines (ex. M. Javaux ou G. Lobet, 
Université Catholique de Louvain ; Passot et al., 2019). Ils pourront également s’appuyer sur les travaux 
précédemment engagés par AS Voisin (modèle Pea-Nod). Pour cela, je propose un sujet de thèse dans le cadre 
d’un projet européen ITN (Inovative Training Networks) actuellement en cours de montage par Saoirse Tracy 
(University College Dublin), et qui rassemble une dizaine de laboratoires européens passionnés par la plasticité 
racinaire.  

 
 

VOLET 4. OUVRIR LA BOITE NOIRE DE L’INTERACTION ENTRE LEGUMINEUSE ET 

COMMUNAUTES MICROBIENNES DU SOL 
 

Suite à la preuve de concept établie dans l’axe 2.3 de mes travaux de recherche, faisant état de 
l’importance des communautés microbiennes pour la résilience des légumineuses à des stress abiotiques, nous 
souhaitons maintenant aller plus loin dans la compréhension de ces interactions plante x microorganismes du 
sol afin d’améliorer l’efficience de prélèvement des ressources par la plante en conditions limitantes. Le renfort 
scientifique au sein de l’équipe lié à l’arrivée en 2019 d’Aude Tixier (CRCN INRAE) sur la thématique de la 
rhizodéposition va nous permettre d’aller plus loin dans la compréhension des interactions entre légumineuses 
et communautés microbiennes du sol.  

Les liens entre efficience de prélèvement des nutriments, architecture racinaire nodulée, 
rhizodéposition (quantité et qualité des rhizodépôts) et composition des communautés microbiennes seront 
explorés par des approches d’écophysiologie classiques combinées à de la physiologie moléculaire et de 
l’écologie microbienne. Cette thématique sera déclinée sur deux systèmes biologiques :  

 
- L’interaction entre plante de soja et communautés microbiennes sous fortes températures sera étudiée 
dans le cadre d’une thèse CIFRE (dépôt octobre 2020) en collaboration avec le Groupe Roullier et la CAU de 
Pékin (JJ Peng, écologue microbienne de la rhizosphère) dans le cadre du LIA signé en janvier 2020 et intitulé 
« Agroecology – Green Agricultural Development ».  
Les fortes températures ont de multiples impacts sur les légumineuses : 

- La photosynthèse et la respiration des plantes sont affectées par des températures élevées au-dessus 
de certains seuils qui varient selon les espèces de légumineuses. Selon le stade phénologique, la manière 
dont les fortes températures module l'allocation du C au système racinaire n'est pas clairement établie : 
elles pourraient affecter la compétition pour C à la fois entre les racines et les nodosités. En tout état de 
cause, elles induisent des changements dans leur nutrition, leur croissance et leur développement (pour 
review, voir Sita et al., 2017). 

- Les fortes températures ont également un impact sur la communauté microbienne du sol dans sa 
composition, sa diversité et sa fonction, et façonnent ses interactions avec les plantes (Barcenas-Moreno 
et al., 2009; Peng et al., 2018). En particulier, les fortes températures affectent les relations symbiotiques 
entre les légumineuses et les rhizobia et par conséquent la nutrition azotée des plantes. Les fortes 
températures affectent également l'activité des microbes non symbiotique du sol, en modulant la 
quantité, la disponibilité et la composition des composés carbonés rhizodéposés dans la rhizosphère (C 
labile principalement) par la plante (Kuzyakov, et al., 2007; Mainali et al., 2014; Yin et al., 2013; 
Bakhshandeh et al., 2019), induisant des changements dans la structure de la communauté microbienne, 
avec des conséquences potentielles sur la nutrition des plantes.  
 

L’enjeu de cette thèse sera de caractériser l’impact de fortes températures sur l’architecture racinaire nodulée, 
les flux de C intra-plante, les fonctions microbiennes liées à la disponibilité des nutriments dans le sol et leur 
prélèvement par la plante.  
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- L’interaction entre plante de pois et communautés microbiennes sous déficit hydrique pourra 
également être étudiée autour d’un projet collaboratif au sein du pôle GEAPSI. Pour cela, je souhaite re-déposer 
un projet ANR sur cette thématique (non financé l’an dernier), qui puisse être un projet scientifique commun à 
l’équipe d’écophysiologie, et en forte interaction avec l’équipe de génétique, où les démarches sans a priori 
(génétique d’association, réseaux de gènes) se combineront à des approches mécanistiques d’écophysiologie.  
Le caractère qui me parait innovant dans ce projet repose sur la caractérisation dans l’espace et dans le temps 
des interactions entre racines et communautés microbiennes. En effet, l’activité de prélèvement hydrominéral 
et de rhizodéposition (quantité et qualité) diffèrent selon leur position le long de la racine (York et al., 2016), 
tout comme la composition des communautés microbiennes (Kawasaki et al., 2016). Ainsi, la plasticité d’un 
système racinaire nodulé, lorsqu’il est confronté à un déficit hydrique pourrait non seulement permettre une 
meilleure acquisition des ressources par effet de niche, mais également par modification des cycles 
biogéochimiques dans le sol via son interaction avec les communautés microbiennes.  
 
Les objectifs du projet seront d’étudier :  

(i) le déterminisme génétique de la plasticité du système racinaire à une contrainte hydrique et de 
l’interaction entre pois et communautés microbiennes du sol (par approche de génétique 
d’association). Coll V. Bourion, généticienne, Équipe ECP, Pôle GEAPSI 

(ii) la réponse à la sécheresse de la plante de pois et de la communauté microbienne du sol à différentes 
positions le long des racines, représentant ainsi des âges physiologiques variés et des teneurs en 
eau contrastées. Coll. R Barnard, Ecologue microbien, Équipe EcoLeg, Pôle GEAPSI 

(iii) le rôle des rhizodépots (en quantité et en qualité) dans l’interaction pois x communautés 
microbiennes pour un set de génotypes contrastés pour leur réponse au déficit hydrique et pour 
les communautés microbiennes associées. Coll. Aude Tixier, écophysiologiste de la rhizodéposition,  
Équipe EcoLeg, Pôle GEAPSI 

 

 

CONCLUSION DU PROJET DE RECHERCHE 
Les actions proposées dans ce projet de recherche sur la résilience des légumineuses aux contraintes 

abiotiques, mobiliseront toujours des démarches de biologie intégrative, mais elles se tourneront davantage 
vers une démarche prédictive, que ce soit via l’utilisation de modèles écophysiologiques (architecture racinaire 
nodulée, FLOR-SYS…) ou via la construction de réseaux de gènes.  

Ces actions viseront à avancer dans l’acquisition de nos connaissances, mais aussi à générer des perspectives 
sur le plan appliqué telles que :  

(i) l’identification de traits végétaux morphologiques ou fonctionnels qui pourraient être des cibles pour 
l’amélioration variétale (projets ARECOVER, SPECIFICS ou ECODIV),  

(ii) la recherche de diversité allélique pour les gènes clés susceptibles d’améliorer la résilience de la légumineuse, 

(iii) l’identification d’indicateurs précoces de déficit hydrique afin de raisonner les apports de macro- ou micro-
nutriments au cours de la culture (projet EAUPTIC).  
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